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EINLEITUNG. 


I‘ der Gattung Allium gibt es viele kritische Arten, die zufolge ihres 
Formenreichtums der systematischen Wissenschaft grosse Schwier- 
igkeiten verursacht haben. Dies gilt namentlich fiir Arten mit grosser 
geographischer Ausbreitung, die in eine unendliche Reihe von Klein- 
arten zerteilt erscheinen. Charakteristisch fiir die Variation von Allium 
gleichwie fiir viele andere Liliaceen- und Amaryllidaceen-Gattungen ist, 
dass die kennzeichnenden Eigenschaften in ihren extremen Formen 
allerdings frappant sind, dass es aber fast stets eine ganze Serie von 
Ubergangsformen zwischen den Extremen gibt, was zur Folge hat, 
dass alle Grenzen zwischen den Kleinarten fluktuierend und unbe- 
stimmt werden. Die in Rede stehenden Charaktere sind namlich fast 
stets quantitativer Natur. Die verschiedenen Typen unterscheiden sich 
voneinander in solchen Ejigenschaften wie die Héhe der Pflanzen, die 
Breite der Blatter, Lange und Breite der Perigonzipfel etc. 

In meinen Kulturversuchen mit Allium-Arten und ihren Nachkom- 
men sind allerdings auch einige distinktere Eigenschaftsunterschiede an 
den Tag gekommen, die sich besser zu einer mendelistischen Analyse 
eignen kénnen. So treten Farbenunterschiede auf an den Blattern, 
Bliitenhillen, Perigonblittern, Staubgefassen, ferner Unterschiede in 
der Form der Bliitenhiillen, der Ausbildung von Chlorophyll (vgl. 
RASMUSSON, 1920), Monstrosititen der Bliitenstande, Bildung von Bul- 
billen, Eigenschaften in der Meiosis wie »random-arrangement>»-Lokali- 
sation von Chiasmata, Wegfall von der zweiten meiotischen Teilung 
U. S. W. 

Zu den kritischen Allium-Arten gehért Allium Schoenoprasum L. 
Es ist eine der haufigsten Allium-Arten, und es ist iiber grosse Teile der 
Erde (Europa, Asien und Nordamerika) verbreitet. Zufolge seines un- 
geheuren Formenreichtums sind eine grosse Menge von Formen und 
Varietaten dieser Art beschrieben worden. Hierher gehéren auch einige 
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nahestehende Arten, vor allem A. Ledebourianum ROEM. et SCHULT. 
und A. alpinum HEG. Diese zwei unterscheiden sich von A. Schoenopra- 
sum nur in quantitativen Charakteren, der Linge des Wurzelstockes, 
der Lange der Bliitenstiele u. dgl. 

Um einen Begriff von der Variation von A. Schoenoprasum zu er- 
halten, habe ich wahrend den letzten drei Jahren etwa hundertfiinfzig 
Formen desselben in Kultur gehabt, die teils durch Samentausch von 
Botanischen Garten erhalten worden sind, teils von natiirlichen Stand- 
orten stammen. Letztere bilden wegen der Schwierigkeiten bei der Be- 
schaffung von Material bisher leider nur einen geringeren Teil. 

Kreuzungen sind im Material nach drei verschiedenen Linien vor- 
genommen worden. Erstens zwischen Formen mit der gleichen Chro- 
mosomenzahl aber mit extremen Habitustypen. Zufolge der unbe- 
stimmten Natur der vorhandenen Charaktere haben diese Kreuzungen 
noch kein anderes Resultat als eine grosse Mannigfaltigkeit von Formen 
ergeben. 

Zweitens habe ich Kreuzungen zwischen Typen mit der gleichen 
Chromosomenzahl aber mit qualitativen Eigenschaftsunterschieden aus- 
gefiihrt. Derartige Unterschiede sind ab und zu in meinem Schnitt- 
lauchmaterial aufgetaucht; u. a. bilden sie Bliitenfarbencharaktere, 
Solche Unterschiede treten auch in der Natur auf, z. B. bei A. Schoe- 
noprasum f. lilacina (EKLUND, 1928). Kénnte man A. Schoenoprasum 
in bezug auf eine gréssere Anzahl derartiger Faktoren analysiert er- 
halten, so ware dies auf Grund der Grésse und geringen Anzahl der 
Chromosomen und der Leichtigkeit Chromosomenstérungen zytologisch 
zu beobachten von Interesse. Eine solche Analyse nimmt indessen bei 
Allium einen grossen Zeitraum in Anspruch. 

Schliesslich sind Kreuzungen zwischen Typen mit verschiedener 
Chromosomenzah] ausgefiihrt worden, welche Kreuzungen schon im 
jetzigen Stadium der Untersuchung Beitrage von vielleicht einigem In- 
teresse geliefert haben, da sie wenigstens in eine Richtung, die die 
Formenbildung in der Gattung Allium oft genommen hat, etwas Licht 
bringen. 

In der vorliegenden Arbeit soll vor allem eine Kreuzung zwischen 
einem sibirischen tetraploiden Riesentypus von A. Schoenoprasum und 
einem gewohnlichen diploiden Schnittlauch beschrieben werden. Es 
zeigte sich hierbei von Interesse eine Auffassung von der floristischen 
Einteilung von A. Schoenoprasum wahrend verschiedenen Zeiten zu er- 
halten, weshalb der morphologische Teil mit einer kurzen floristischen 
Historik eingeleitet wird’ Darauf folgt ein Bericht tiber die Variation 
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in diploidem und tetraploidem A. Schoenoprasum sowie in der artifizi- 
ellen triploiden Form und ihren Nachkommen. In der folgenden Ab- 
teilung wird die Zytologie der verschiedenen A. Schoenoprasum-Formen > 
geschildert, wobei auch tiber ein Experiment mit R6éntgenbestrahlung 
der Meiosis von A. Schoenoprasum berichtet wird. 


I. MORPHOLOGISCHER TEIL. 


1, HISTORISCHE ORIENTIERUNG. 
A. A. SIBIRICUM L. 


Der erste, der einen Schnittlauchtypus wissenschaftlicher _be- 
schreibt, ist DODONAEUS (1616) in seiner fiinften Pemptade. Er gibt 
ihm den Namen yotvozodooy und fiigt eine gute Abbildung einer 
ganzen Schnittlauchbiilte bei. Darauf findet man ihn in der Literatur 
haufig erwahnt und die Verfasser beginnen bald ihn in verschiedene 
Formen aufzuteilen. So stellt HALLER (1749) sowohl BUXBAUMs »cepa 
palustris altissima» (1733) wie GMELINs (1747) grosswiichsige »cepa 
scapis foliisque teretibus, capitulis pyramidatis» zu einer Form #. In 
gleicher Weise verfahrt auch LINNE in Species plantarum (1753). Spiter 
erhéht LINNE diese Form zu einer besonderen Art mit dem Namen 
A. sibiricum (1771) und kennzeichnet diesen zum Unterschied von dem 
Haupttypus mit »foliis semiteretibus». Der Name deutet an: »habitat 
in Sibiria». 

Diese Schoenoprasum-Form sibiricum geht dann durch die Litera- 
tur, bald als Art bald als Varietat, bis in unsere modernen floristischen 
Handbiicher. Sie wird vom Haupttypus durch eine Anzahl mehr oder 
weniger fluktuierende Charaktere unterschieden. So gehért KROCKERs 
(1787) A. roseum mit seinem beblitterten Stengel und seinen spitzigen 
Perigonblattern zum sibiricum-Typus. In der Beschreibung wird aller- 
dings angegeben: »scapus nudus», aber Tab. 43 zeigt eine Zwiebel mit 
einem Blatt in der Mitte am Stengel, linger als dieser; ferner sind die 
Perigonblatter an der Basis breiter, aber gegen die Spitze sehr lang- 
schmal. Hierher geh6ren auch die Abbildungen in VAHLs Flora danica 
(1792, Tab. 971). AITON (1789) erwadhnt in seinem Hortus Kewensis 
beide Schoenoprasum-Typen. WILLDENOW (1799) fiihrt noch ein paar 
Charaktere als fiir A. sibiricum typisch an: »scapo subnudo, petalis 
Janceolatis acutis». 

KER-GAWLER (1808) bildet in CurRTIS’ Botanical Magazine A. Schoe- 
noprasum B major ab, das sich von der normalen Form a minor haupt- 
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saichlich durch »flore saturatiore, foliis canaliculatum depressis» unter- 
scheidet, also ausser LINNEs Kennzeichen auch ein Bliitenfarbencharak- 
ter. Er reserviert sich jedoch vorsichtigerweise: »we are utterly unable 
to detect any distinction between a and f, beyond those that are usually 
produced by cultivation and difference of situation; and we subscribe 
without hesitation to Mr. DRYANDER’s opinion, that they are mere 
varieties of the same species». 

In den Charakter, dass der Stengel von A. sibiricum etwas. beblattert 
sein soll, stimmen u. a. MERTENS und Kocu (1826), REICHENBACH (1830, 
1848), SCHULTES und SCHULTES (1830) ein. Andere von diesen er- 
wahnte Charaktere sind: Schoenoprasum typicum, biltenbildend, um- 
bella kugelf6rmig, Griffel kiirzer als die Staubblatter und sibiricum, 
nicht biiltenbildend, umbella konisch, Griffel gleich lang wie die Staub- 
blatter. ASCHERSON (1864) legt besonderes Gewicht auf die spitzigen 
Perigonblatter bei A. sibiricum. 

KunTH (1843). fiihrt zwischen dem typischen A. Schoenoprasum 
und seiner Varietaét alpinum, die A. sibiricum L. entspricht, mehrere 
Unterschiede an: Schoenoprasum hat an der Basis des Stengels 1 Blatt, 
die Blatter sind rund, kaum gestreift, die Bliitenstengel etwas kiirzer als 
die Perigonblatter, die Staubblatter reichen bis zur Mitte der Blumen- 
blatter. £ alpinum hat an der Stengelbasis 1—2 Blatter, die Blatter sind 
etwas abgeplattet und gestreift (»caulina pagina interna planiuscula, 
externa convexa»), die Bliitenstengel sind etwas langer als die Perigon- 
blatter. Aber als Hauptunterschied zwischen a und fbetrachtet KUNTH 
die verschiedene Ausbildung der Perigonblatter: 6 wird gekennzeichnet 
durch »sepalis lanceolato-linearibus, magis angustatis apice recurvis». 
In bezug auf die Farbe der Perigonblatter besteht laut KUNTH bei # grosse 
Variation: »nunc pallidissime, nunc intense purpurei rarissime albi». 

LEDEBOUR, der in Flora altaica (LEDEBOUR, MEYER und BUNGE, 
1813) nur eine Schoenoprasum-Form erwahnt, namlich # alpinum 
Dec. (= A. sibiricum L.), ist in seiner Flora rossica (LEDEBOUR, 1853) 
mit Hinsicht auf die Méglichkeit innerhalb A. Schoenoprasum feste 
systematische Einheiten zu erhalten sehr skeptisch, da alle Charaktere 
zusammenfliessen. Da seine Worte iiber die Variation in der Art meiner 
Ansicht nach sehr viel Wahrheit enthalten, zitiere ich sie in extenso: 
»Variat haec species non solum magnitudine totius plantae, sed etiam 
pedicellis nunc perigonio brevioribus, nunc illud aequantibus v. paullo 
superantibus; florum numero, perigonio colore et magnitudine; foliolis 
nunc oblongis vix acutiusculis, nunc lanceolatis in acumen longius 
v. brevius apice plus minusve reflexum productis; superficie plus minus 
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glauca v. colore glauco omnino destituta, plerumque glabra v. rarissime 
scabra (KAREL. et KirRIL. Enum. pl. Soongor. No. 807). Quae formae 
altera in alteram ita transeunt, ut, limitibus certis nullibi inveniendis, 
ne varietatum quidem nomen mereant». 

Als REGEL (1875) seine Monographie der Gattung Allium schrieb, 
unterschied er f# sibiricum von a typicum nur durch einen Charakter, 
namlich die Form der Perigonblatter: typicum hat »sepalis oblongo- 
lanceolatis usque ovato-lanceolatis, acuminatis v. acutis v. rarius ob- 
tusis», sibiricum hat dagegen »sepalis lineari-lanceolatis, attenuato-acu- 
minatis. Sepalorum figuratione ab antecedente (a) diversum». Auf 
Gréssenunterschiede nimmt er keine Riicksicht, beide werden als »caule 
20—50 c. m. alto» bezeichnet. Er fiigt hinzu: »Die sehr schmalen, lang 
und allmalig zugespitzten Blumenblatter zeichnen die typischen Exem- 
plare dieser Form sehr aus, — es giebt aber eine Menge Formen, welche 
den vollstandigsten allmaligen Ubergang nach der vorhergehenden 
Form bilden.» 

Durch REGELs Definition wird der Umfang von A. sibiricum etwas 
eingeengt, weshalb ein Teil der im Vorstehenden erwahnten Typen 
laut REGEL ausserhalb zu liegen kommen. So fallen A. alpinum 
KocH und LEDEBOUR, foliosum CLARION unter @ typicum, wahrend B 
major KER-GAWLER unter REGELs y pumilum gelangt. 

Da die Gattung Allium spater nicht zum Gegenstand einer mono- 
graphischen Bearbeitung gemacht worden ist, stiitzen spitere Verfasser 
sich im allgemeinen mehr oder weniger auf REGEL. Die Auffassung 
einiger der moderneren Floristen von A. sibiricum soll erwahnt werden. 

In der dritten Auflage von Kocus Synopsis (1892) wird A. Schoe- 
noprasum $ sibiricum gekennzeichnet durch »Perigonblatter breiter 
und groésser, allmahlich und lang zugespitzt». ASCHERSON und GRAEB- 
NER (1905) teilen die A. Schoenoprasum-Typen mit kurzem Rhizom 
in zwei Formen ein: I) riparium mit 0,,—5 dm hohem Stengel, 
Perigonblatter eif6rmig lanzettlich spitzig, selten stumpf, und II) sibi- 
ricum mit kraftigerem Wuchs 2—5 dm hoch, Perigonblatter linear lan- 
zettlich, allmahlich schmaler werdend, Perigonblattfarbe lebhaft rosa 
bis klar violett. Zu I) werden gerechnet £ alpinum, das alpinum DC. 
und pumilum RGL entspricht. 

KARSTEN (1895) nimmt ausser den bereits erwahnten, gew6éhn- 
lichen Unterscheidungsmerkmalen auch ein paar andere auf: A. Schoe- 
noprasum hat gelbe, sibiricum lila Staubgefasse, ferner ist der Griffel 
bei der ersteren kiirzer als die Staubblatter, bei der letzteren gleich lang 
wie diese. Diese zwei Charaktere kénnen jedoch bei einer genaueren 
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Untersuchung kaum aufrecht erhalten werden. Laut meiner Erfahrung 
sind die Staubgefiisse in einem bestimmten friihen Stadium bei simt- 
lichen A. Schoenoprasum-Typen stets rétlich violett um dann nach und 
nach mit dem allmiahlichen Reifen des Pollens zunehmend gelb zu wer- 
den. Die relative Lange von Griffel und Staubblittern, die auch 
REICHENBACH (1848) erwihnt, beruht ganz darauf in welchem Ent- 
wicklungsstadium die Untersuchung vorgenommen wird. Die Bliiten sind 
protandrisch, weshalb der Griffel lange sehr kurz bleibt, aber wenn die 
Staubgefiisse sich zu 6ffnen beginnen, wichst er erheblich in die Linge. 

Heer (1906) erwiihnt die var. sibiricum GARCKE als in den Alpen 
hiufig, wo sie Rasen bildet. Sie erreicht bis zu 50 cm Hoéhe und hat 


TABELLE 1. Die Charaktere von A. sibiricum. 





| Stengel beblat- | Blatter halb- | Perigonblatter | Perigonblatter 


Rissenwutins tert | rund langschmal stark gefarbt 





KER-GAWLER |WILLDENOW |LINNE 1771 WILLDENOW 
| 1808 | 1799 |WILLDENOW | 1799 
|/MERTENS,KOCH MERTENS,KOCH, 1799 | REICHENBACH 
| 1826 | 1826 |KER-GAWLER | 1830 
REICHENBACH |REICHENBACH | 1808 |KUNTH 1843 

1848 | 1830 |MERTENS, KOCH ASCHERSON 
|ASCHERSON \SCHULTES et 1826 | 1864 
| 1864 | SCHULTES KuNTH 1843 REGEL 1875 
KARSTEN 1895 | 1830 Hear! 1906 /KocH 1892 | 
ASCHERSON et |KUNTH 1843 ASCHERSON et 

GRAEBNER- /|REICHENBACH | GRAEBNER | 
1905 


/KER-GAWLER | 


‘ASCHERSON 
| 1864 


'ASCHERSON et 
| GRAEBNER | 
1905 


|\HEGI 1906 
Rovuy 1910 


| 1905 | 1843 


[KARSTEN 1895 
‘Rovy 1910 


Rovuy 1910 
KIRCHNER, 
LOEW und 


SCHROTER | 
1913 


kraftigeren Wuchs als das typische Schoenoprasum, obgleich Garten- 
formen dieser gleich kraftig werden kénnen. Rovuy (1910) teilt A. Schoe- 
noprasum in ahnlicher Weise ein wie ASCHERSON und GRAEBNER (I. c.), 
nimlich in @ riparium, den typischen Schnittlauch, und ( sibiricum: 
»scape de a, un peu plus robust, ord? plus feuillé; div. périgonales 
linéaires-lancéolées, atténuées-acuminées». Hierher werden foliosum 
CxLAaR. und alpinum DC. gerechnet. Ferner auch » pumilum BUNGE, 
das den gleichen Typus wie REGELs pumilum ist. 

Ob in Nordamerika ein spezieller Typus von A. Schoenoprasum 
das Ubergewicht hat, ist wohl nicht mit Sicherheit festgestellt worden. 
BRITTON und BROWN nehmen in der ersten Auflage ihrer Nordamerika- 
nischen Flora (1896) nur A. Schoenoprasum auf, in der letzten Auflage 
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(1913) wird dagegen nur A. sibiricum L. aufgenommen. In beiden 
Fallen werden Bliiten mit sehr langen, spitzigen schmalen Perigon- 
blattern und mit bedeutend kiirzeren Staubblattern als die Perigon- 
blatter abgebildet. 

Als Zusammenfassung der verschiedenen Auffassungen iiber den 
Unterschied zwischen typischem Schnittlauch und seiner Form sibiricum 
wird Tabelle 1 mitgeteilt, die die fiir letzteren am haufigsten ange- 
fiihrten Kennzeichen enthalt, sowie die Arbeiten erwihnt, in denen 
diese erwahnt werden. 


B. SONSTIGE FORMEN VON A. SCHOENOPRASUM. 


Ausser LINNEs A. sibiricum gibt es wie erwahnt andere Formen, 
die A. Schoenoprasum sehr nahe stehen. Hierher gehért A. Ledebou- 
rianum, das von ROEMER und SCHULTES (1817) aufgestellt worden ist. 
Es wird angegeben, dass es mit LEDEBOURs A. uliginosum (Flora altaica 
1813) identisch sein soll. Seine Kennzeichen sind langere Bliitenstiele 
und lingere Staubblitter als beim typischen A. Schoenoprasum. Yerner 
hat es ein kraftiges, schief aufsteigendes Rhizom. Letzterer Charak- 
ter hat bedingt, dass REGEL (I. c.) diese Art sogar in eine andere Sek- 
tion der Gattung Allium als A. Schoenoprasum einreiht, nimlich Allia 
Rhiziridia. Die Formen von A. Ledebourianum, die ich in Herbarmate- 
rial oder in Kultur gesehen habe; wichen von A. Schoenoprasum nicht 
stark ab. Die Kreuzung zwischen A. Ledebourianum und Schoenopra- 
sum habe ich ausgefiihrt. Sie gelingt ebenso leicht wie die Kreuzung 
zwischen zwei A. Schoenoprasum-Formen. Hierzu kommt dass sich 
bei naherer Untersuchung herausstellt, dass alle A. Schoenoprasum-For- 
men mit einem grésseren oder kleineren Rhizom ausgeriistet sind (siehe 
KIRCHNER, LOEW und SCHRGOTER, 1913, Bd. 1, Fig. 226). 

A. alpinum wurde zuerst in SUTERs Flora helvetica (1822) von 
HEGETSCHWEILER ver6ffentlicht, spater wurde es in HEGETSCHWEILERS 
Flora aufgenommen (1840). »Die auf den Alpen vorkommende Form 
(Allium alpinum nobis in SUTER flor. helv.) hat gréssere Bliithen, 
dickere Blatter, einen bis zur Halfte hinauf beblatterten Stengel und 
ein fast zoll langes Rhizom, worauf die Zwiebel sitzt.» Dieser Typus 
kommt REGELs y pumilum am nichsten, der dadurch gekennzeichnet 
wird, dass der Stengel kiirzer als die Blatter ist. Hierher wird von 
REGEL auch CLARIONs A. foliosum (DE LAMARCK und DE CANDOLLE, 
1815) gerechnet, das folgende Charaktere hat: »Elle différe de la vrai 
civette, parce que sa tige porte toujours une et quelquefois 2 feuilles, 
qu’elle ne ferme pas de touffe, mais nait presque toujours isolée, que 
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les parties de son périgons sont plus longues, plus étroites et plus 
pointues». Wie ersichtlich ist es schwierig zu entscheiden, welcher 
Art dieser Typus am nachsten kommt, sibiricum L. oder alpinum HE«. 

In REGELs Monographie werden noch einige Varietaéten von A. 
Schoenoprasum aufgenommen: 6 scaberrimum Kar. et Kir. ist durch 
seine rauhen Stengel und Blatter charakterisiert, ¢ foliosum Rcup. diirfte 
dem oben erwahnten A. Ledebourianum nahe kommen. Es wird ge- 
kennzeichnet durch »umbella laxa, subfastigiata, pedicellis longioribus 
perigonium aequantibus vel superantibus». Unter meinen kultivierten 
Gartenformen gibt es ein paar sehr charakteristische, die auf diese Be- 
schreibung passen. Schliesslich kommt im 6stlichen Asien noch eine 
Varietat, ¢ orientale vor, die lichten Bliitenstand und lange Staub- 
blatter hat. 

Von A. Schoenoprasum nahestehenden aber von diesem doch deut- 
lich verschiedenen Arten habe ich einige in Kultur. Hierher gehdrt z. B. 
A. Heldreichii Boiss., das dadurch charakterisiert wird, dass die Seiten- 
lappen der Filamente zu fadenférmigen Anhangen ausgezogen sind, 
und A. sazatile RcHB., das sich von A. Schoenoprasum unter anderem 
durch seine langen Staubfaden unterscheidet. Diese beiden sind in mei- 
nen friiheren Allium-Studien (LEVAN, 1935) erwahnt worden. 


2. DAS MATERIAL. 
A. DIPLOIDE TYPEN. 


Ohne zu versuchen meine Typen von A. Schoenoprasum in die eine 
oder andere beschriebene systematische Einheit hineinzupressen, werde 
ich die in dieser Arbeit zur Untersuchung aufgegriffenen Schnittlauch- 
formen im folgenden kurz charakterisieren. Dies diirfte gleichzeitig 
ein Bild von wenigstens einem Teil der in der Art vorhandenen morpho- 
logischen Variation geben. Fiir viele der Typen ist ein Index fiir das 
Verhaltnis von Lange zu Breite der Perigonblitter angegeben. Er ist 
auf Grund von Messungen einiger typischen Bliiten berechnet, von 
denen auch einige Kontaktkopien verfertigt worden sind. Die fiir die 
Formen angegebenen Nummern sind Feld-Nummern meiner Allium- 
Kulturen im Botanischen Garten zu Lund sowie in Hilleshég. 

668. Stockholm, Hortus Bergianus. Sub nomen A. Ledebouria- 
num. Gross und kraftig, Héhe 50 bis 60 cm. Nahert sich in der 
Grésse dem tetraploiden Gigastypus, ist aber diploid. Dichtbliitige 
K6épfe, Bliitenstiele kiirzer als die Perigonblatter, diese ziemlich breit 
mit markiertem dunklen mittleren Rand. Index: 10,9: 3,7 = 2,95 
(Fig. 1a). 
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676. Stockholm, Hortus Bergianus. S.n. A. Winklerianum. Klei- 
ner als das vorige, Héhe 40—50 cm. Auch kleinere Bliitenképfe, Blii- 
tenstiele kurz. Index: 10,1 : 3,1 == 3,2 (Fig. 1). 


Fig. 1. Kontaktkopien der Perigonblitter von einigen diploiden A. Schoenoprasum- 
Formen, a: 668, b: 676, c: 680, d: 787, e: 788, f: 789, g: 791, h: 792, i: 793, j: 794, 
k: 799, 1: 800, m: 802, n: 683. 


680. Ost-Altai, natiirlicher Standort (»im subalpinen Niveau in den 
Gebirgsgegenden gleich éstlich des Teletskersees», TURESSON, 1931). 
Giitigst von Herrn Prof. G. TURESSON iiberreicht. Eine sehr kraftige 
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Form mit aufrechten steifen Blittern, H6he 40—45 cm.  Bliitenstiele 
kurz, Perigonblitter kurz. Index: 14,1 : 4,1 = 3,44 (Fig. 1c). 

683. Lunds Botanischer Garten. Biiltenbildend, ziemlich schlaffe 
Blatter, nahert sich in diesem Charakter der schwedischen Ostkiisten- 
form (804). Deutliches Rhizom, ‘iussere Zwiebelschuppen dunkel. Héhe 
25—35 cm. Die Blitter reichen etwas iiber die Bliitenképfe. Diirfte 
REGELs var. pumilum zuzurechnen sein. Die laingsten Bliitenstiele 
ebenso lang wie die Perigonblitter, diese ziemlich klein. Index: 
8,9: 2,5= 3,56. (Fig. 10). 

787. Bremen. Kraftig, HGhe 30—40 cm. Bliitenstengel héher als 
die Blatter. Bliitenstiele etwa 7 mm lang, Perigonblitter gross. Index: 
18o:3e==8e: (Fig. 1 d). 

788. Uppsala, s. n. A. Schoenoprasum var. foliosum. H6éhe 30— 
40 cm. Bliitenstiele 5—8 mm. Bliitenblatter frappant breit, oval, in eine 
kleine Spitze endigend. Index: 11,3 : 3,8 = 2,97 (Fig. 1). 

789. Leningrad, s. n. A. sibiricum L. Ein recht abweichender 
Typus, der A. Ledebourianum und foliosum nahekommen diirfte. Sein 
Rhizom ist jedoch nur unbedeutend entwickelt, biiltenbildend. Hoéhe 
_ 35—40 cm. Bliitenstand kugelférmig, Bliitenstiele sehr lang, 12 mm 
und mehr, fast doppelt so lang wie die Perigonblatter. Diese sind 
schmal lanzettlich, dunkelrot, Staubblatter so lang wie die Perigon- 
blitter. Index: 8,3 : 2,7 = 3,07 (Fig. 1 f). 

791. Wien, s. n. A. sibiricum L. Héhe 20—30 cm. Bliitenstiele 
halb so lang als die Perigonblatter; letztere spitzig und schmal. Index: 
12,3 : 3,1 = 3,97 (Fig. 19). 

792. Dresden, s. n. A. sibiricum. Gross und grob, Héhe 35—45 cm. 
Reichbliitig, Bliitenstiele 8—10 mm lang. Perigonblatter gross, zuge- 
spitzt. Index: 12,5: 3,1 = 3,63 (Fig. 1 h). 

_ 793 und 794, Wien, s. n. A. frigidum. Hoihe 35—45 cm. Bliiten- 
standhiille bei 793 violett, nicht aufgeblasen, bei 794 griinweiss, aufge- 
blasen. Diese Variation der Hiillenfarbe kommt sowohl bei diploiden wie 
tetraploiden A. Schoenoprasum-Formen vor und soll im Zusammenhang 
mit der Kreuzung 4x X 2x naher behandelt werden. Bei 794 ist das 
Perigon etwas heller. Perigonblatter lanzettlich. Index: 12,9 : 3,3 = 
== 3,0 (Fig. 1 i). 

796. Edinburgh, s. n. A. darwasicum. Ziemlich zarter Wuchs. 
Spaltung in rot- und weissbliitige Pflanzen. Auch die Bliitenfarbe weiss, 
aber mit schwach rosafarbig gerainderten Perigonblattern kommt vor. 

797. Poznan. Biiltenbildende, ziemlich niedrige Form, Héhe 20— 
30 cm. Bliitenstengel und Blatter aufrecht, erstere héher. Glauceszent. 
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Stimmt in ihrem Habitus mit TuRESsONs Olandsékotypus (meine Nr. 
805) iiberein. Index: 13,0: 3,0 = 4,33 (Fig. 1 j). 

799. Bukarest, s. n. A. globosum var. albidum. Héhe 30—40 cm. 
Perigonbliiter breit oval, Index: 10,2: 3,4 = 3,00 (Fig. 1k). Bei dieser 
Form trat in einem Bliitenstand eine Pollenanomalie auf, indem die 
Pollenkérner bedeutend langer in Tetraden zusammenhingen als dies 
normal der Fall ist. Wie spiater beschrieben werden wird, scheint diese 


es 
ot 


Fig. 2. A. Schoenoprasum Nr. 804 (vom natiirlichen Standort im Ktistengebiet von 
Blekinge). Der Massstab hat eine Liinge von 25 cm. 


Abnormitit mit einer Chromosomentranslokation im Zusammenhang 
zu stehen, die in diesem Bliitenstand nachgewiesen worden ist. 

800. Bukarest, s. n. A. capitellatum. Bliitenstengel sehr grob und 
steif, hdéher als die Blatter. H6éhe 40 cm.  Bliitenstiele 12—15 mm 
lang, Perigonblitter eirund, zugespitzt. Index: 8,7: 3,7 = 2,35 (Fig. 1 1). 

802. Bukarest, s. n. A. darwasicum. Hohe 40 cm. Perigonblatter lan- 
zettlich. Reinweisse Bliiten kamen vor. Index: 12,0 : 4,1 = 2,93. (Fig. 1 m). 
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804. Vom natiirlichen Standort im Kiistengebiet von Blekinge. 
Diese Form stammt aus Prof. TurEssons Akarpskulturen und ist von 
TURESSON (1925) unter der Bezeichnung »coast type» beschrieben wor- 
den. Zum Unterschied vom Olandstypus ist die Farbe dieses Typus 
rein griin. Die Blatter sind gleich lang oder langer als die Bliitenstengel. 
Von schlaffem Wuchs, was zur Folge hat, dass die Blatter stark neigen 
und nach den Seiten hangen. Dies verleiht dieser Rasse ein charakteris- 
tisches Aussehen (Fig. 2), was bereits von LINNE in seiner Olandska 
Resa (1745) beachtet worden ist. Index: 9,1 : 3,0 = 3,03. 





Fig. 3. A. Schoenoprasum Nr. 42 (scaberrimum), a: Querschnitt durch den Stengel, 
b: Detail aus a. — a X 50, b X 500. 


805. Die Olandsform, erhalten aus Prof. TURESSONs Kulturen 
in Akarp. Glauceszent, mit aufrechten steifen Blattern. Die Bliiten- 
stengel reichen iiber die Blatter empor. Dieser Typus ist leider sowohl 
in TURESSONs wie in meinen Kulturen eingegangen, weshalb nur die 
Polienchromosomen studiert werden konnten. 

806. Berlin-Dahlem. Perigonblatter vom breiteren Typus. In- 
dex: 11,3 : 3,3 = 2,97 (Fig. 1 n). Eine auffallende Bliitenfarbenvariation; 
ausser der roten, rosafarbigen und weissen Bliitenfarbe kommt eine 
eigentiimliche braune Farbe vor. 

807. Baden, s. n. A. Schoenoprasum var. sativum. Ein frappanter 
Typus: Niedrig, kriechend, reich an Blattern. Hoéhe nur 15 cm, Blat- 
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ter héher als die Bliitenstengel. Bliitenstande klein und licht. Index: 
7,3: 2,8 2,61. Dieser Typus stimmt mit y pumilum BUNGE iberein. 
Laut Mitteilung von Herrn Konservator HULTEN, Lund, kommt eine 
solche Form wie diese wild auf der Kolahalbinsel vor. 

873. | Kopenha- 
gen, s. n. A. Lede- 
bourianum. __ Diirfte 
ein ziemlich typisches 
Ledebourianum sein. 
Das Rhizom ist ziem- 
lich gut entwickelt, 
was zur Folge hat, dass 
die Form nicht bil- 
tenbildend ist. Zwie- 
beln rot, Blatter steif, 
aufrecht, gleichlang 
wie die Bliitenstengel. 
Hohe 25 cm. Bliiten- 
stiele recht lang, etwa 
10 mm, Bliitenstand 
licht. Staubfaden 
lang, jedoch etwas 
kiirzer als bei Nr. 789. 
Index: 9,2: 3,1 = 2,97. 

Die nun erwahn- 
ten Schoenoprasum- 
Formen habe ich in 
Lund in Kultur ge- 
habt, und an allen 
diesen sind die Chro- 
mosomen _ziemlich 
eingehend _ studiert 
worden. Ausserdem 
habe ich in Hilleshég 
etwa 40 Formen (meine Nr. 39—80) von folgenden Botanischen Garten 
unter Beobachtung gehabt: Basel, Belgrad, Bergen, Bukarest, Cernaut, 





Fig. 4. A. Schoenoprasum (Leningrad), diploide Form 
mit Riesenwuchs. 


Cluj, Dorpat, Essen, Florenz, Genf, Groningen, Jena, Kiel, Kéln, Lei-' 


den, Leningrad, Liége, Oslo, Ottawa, Padova, Paris, Prag, Sapporo, 
Stockholm, Torino, Uppsala, Utrecht, Wageningen und Vilna. 
Zu diesen Formen gehéren reine typicum-Formen, sibiricum und 
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Ledebourianum, und alle haben n= 8. Ausserdem kommen ein paar 
vor, die eine besondere Erwahnung verdienen, namlich erstens Nr. 42, 
die von Essen unter dem Namen A. viviparum erhalten worden ist. Es 
ist dies ein Schnittlauch von grossem Wuchs, 60 cm hoch, recht schlank. 
Die Bliitenhiille hat eine Spitze (Fig. 18a 7), und ihre Farbe ist stark 
braunrot. Kennzeichnend ist indessen, dass Blatter und Stengel sehr 
rauh sind. Es handelt sich offenbar um die var. 6 scaberrium Kar. et 
Kir. (siehe S. 8). Ein Querschnitt durch den Stengel (Fig. 3a) zeigt 
eine Anzahl von vorspringenden Rippen, die ausserhalb der Gefiass- 
strange liegen. Der Gipfel der Rippen besteht aus vergrésserten, blasen- 
férmigen Epidermiszellen (Fig. 3b). Die Blatter haben Ahnliche 
Rippen. 

Ferner entwickelte sich aus Samen von Leningrad unter mehreren 
kleinwiichsigen Pflanzen ein wirklicher Riese (Fig. 4). Er erreichte 
70 cm Hohe und war sehr grob und robust. Seine Blatter und Stengel 
hatten etwa 1 cm Durchmesser. Er hatte grosse, reichbliitige Bliiten- 
stinde und die Staubblatter waren etwas langer als das Perigon. Trotz 
seines Gigaswuchses hatte er 2n = 16 und seine Pollengrésse stimmte 
mit der der diploiden Typen iberrein. 


B. TETRAPLOIDE TYPEN. 


a. Die sibirische Riesenform. — Diese ist von Prof. TURESSON 
von einem natiirlichen Standort in Sibirien, dem Strande des Teletsker- 
sees, nach Schweden gebracht worden. Es handelt sich um ein sehr 
typisches A. Schoenoprasum, dessen einziges abweichende Kennzeichen 
darin besteht, dass es in allen seinen Teilen Riesenwuchs aufweist (Fig. 
5). Die Zwiebel, die von einem dicken Rhizom ausgehen, sind lang- 
schmal und in Ubereinstimmung mit den untersten Blattscheiden rotge- 
farbt. Héhe 60—80 cm. Der Stengel ist im allgemeinen etwas kiirzer 
als die héchsten Blatter. Gewéhnlich tragt er in seinem unteren Drittel 
Blatter. Die Blatter sind gross, gewohnlich teilweise zusammengefallen 
(»halbrund» der Systematiker). Die Bliitenképfe sind reichbliitig; 
wihrend die diploiden Typen im Maximum 30—40 Bliiten per Bliiten- 
stand haben, weisen diese 50—60 auf. Die Bliitenstiele sind gew6hn- 
lich etwas kiirzer als die Bliiten. Diese sind gross (siehe Fig. 13 a und 
d). Die Perigonblatter sind lang und ziemlich schmal. Index: 16,3 : 3,9 = 
= 4, 0 (Fig. 6). Die Staubblatter erreichen bis zu 7/, der Lange der 
Perigonblatter. 

Von dieser Gigasform befinden sich in TURESSONs Kulturen 7 Indi- 
viduen, die untereinander etwas verschieden sind, namentlich mit Be- 
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Fig. 5. A. Schoenoprasum (Sibirien), die tetraploide Riesenform. 


zug auf die Glauceszenz und das Aussehen der Bliitenhiille. Laut 
TURESSON sind sie an verschiedenen Stellen im Bestand beim Telet- 
skersee eingesammelt. 

Die Pollenfertilitat ist gut (iiber 90% guter Pollen) und die Sa- 
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menfertilitat bei dieser Form trotz der Autopolyploidie besser als bei 
den untersuchten diploiden Typen. So zeigt Tab. 4, dass Autotetra- 
ploide per 10 Bliitenstaénde ungefahr doppelt so viele Samen wie diploide 
Formen haben, was nicht nur auf eine gréssere Anzahl Bliiten per Blii- 
tenstand sondern auch auf eine gréssere Samenmenge in jeder Bliite zu- 
riickzufiihren ist (4,17 Samen per Bliite gegeniiber 3,52 bei den diploiden). 

b. 586 und 664. — Von diesen zwei Nummern, die untereinander 
in sdmtlichen Charakteren iibereinstimmen, ist die erste aus Briissel 
unter dem Namen A. sativum var. alpinum, die zweite aus Kopenhagen 
unter dem Namen A. Schoenoprasum var. alpinum erhalten worden. Ob- 





Fig. 6. Kontaktkopien der Perigonblatter von 4 autotetraploiden Individuen. 


gleich sie offenbar zu A. Schoenoprasum gehéren, bilden sie in mehre- 
ren Charakteren sehr abweichende Typen (Fig. 7). 

Sie haben ein diinnes aber recht langes Rhizom. Die Zwiebel sind 
oval und bedeutend starker angeschwollen und abgesetzt als bei dieser 
Art gewohnlich der Fall ist. Die Zwiebelschuppen sind gelbbraun, 
etwas rotlich. Obgleich die Chromosomenzahl gleichwie die Morpho- 
logie der somatischen Chromosomen mit den Verhaltnissen beim Gigas- 
typus iibereinstimmen, zeigen 586 und 664 keinen Riesenwuchs. Die 
Hohe betragt 30—40 cm. Wahrend der Bliite sind die Bliitenstengel 
hdher als die Blatter. Die Bliitenstengel sind ausser ganz unten ohne 
Blatter. Der Bliitenstand ist doldenahnlich, indem die Blitenstiele 15 
bis 20 mm lang sind. Die Bliitenstande sind in ihrer Form konisch und 
nicht so reichbliitig wie die der vorigen. Die Bliiten sind kleiner. Die 
Perigonblatter sind klein, eirund mit der breitesten Stelle ausserhalb der 
Mitte. Index: 8,5: 3,4 = 2,51 (Fig. 8). Die Staubblatter sind nicht gleich 
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lang wie die Perigonblatter, reichen aber weiter hinaus als bei der 
vorigen. Der Samenansatz ist normal. Dieser Typus bliiht unter allen 
meinen Schnittlauchformen am spitesten, namlich von Ende Juli bis 











Fig. 7. A. Schoenoprasum, die allotetraploide Form. 


Mitte August, alle iibrigen Typen im Juni und Juli. Es ist daher 
schwierig gewesen ihn mit einem anderen A. Schoenoprasum zu kreu- 
zen. 1933 konnten jedoch Kreuzungen zwischen einerseits 586 und 664 
und andererseits der Autotetraploide, sowie diploiden Typen ausge 
fiihrt werden. Die Nachkommen dieser Kreuzungen sollten also zum 
Hereditas XXII. 2 
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erstenmal nun im Sommer (1935) in Bliite gelangen, weshalb ihre Zy- 
tologie hier nicht behandelt werden kann. 





Fig. 8. Kontaktkopien der Perigonblatter der allotetraploiden Form. 


Schon hier diirfte es der Ubersicht halber angezeigt erscheinen zu 
erwahnen, dass die zytologische Untersuchung der zwei Nummern 586 
und 664 gezeigt hat, dass dieser Typus allotetraploid ist. 


3. KREUZUNGEN ZWISCHEN DEM TETRAPLOIDEN UND DEM 
DIPLOIDEN TYPUS. 

Im Jahre 1930 wurden Kreuzungen zwischen der sibirischen Riesen- 
form und zwei Typen von diploidem Schnittlauch, namlich Nr. 683 und 
804 ausgefiihrt. Die Kreuzung wurde in beiden Richtungen versucht, 
diploid X tetraploid gelang jedoch nicht. Etwa 50 Bliiten von Nr. 683, 
befruchtet mit Gigaspollen, gaben keinen einzigen Samen. 

In der umgekehrten Richtung gelang die Kreuzung ziemlich leicht. 
Tabelle 2 zeigt die ausgefiihrten Kreuzungen. 


TABELLE 2. Die Kreuzung 4x X 2x. 


| : 
|Anzahl polli- 
Mutterpflanze Pollenpflanze) is onte Bliiten 











Samen Pflanzen 





Anzahl | Anzahl 
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Wie aus Tab. 2 ersichtlich wurden von 189 befruchteten Bliiten 


150 Samen erhalten. Die Keimfahigkeit war jedoch schlecht, indem 
aus 150 Samen nur 32 Keimpflanzen erhalten wurden. Die Ursache 
dieser geringen Keimfahigkeit war wahrscheinlich darin zu suchen, dass 
ein Teil der Samen leer war. Es waren iiberhaupt alle diese F,-Samen 
dusserst diinn. Allerdings hat auch das gewéhnliche wilde A. Schoeno- 
prasum diinne, flache, fast gefliigelte Samen, aber diese Kreuzungssamen 
waren noch kleiner. Ahnliche Verhaltnisse wurden bei der Tomate ge- 
funden (JORGENSEN, 1928), indem Samen, aus denen sich Triploide ent- 
wickelten, besonders klein und schwierig zu keimen waren. Samen, aus 
denen sich ein triploides Solanum nigrum entwickelte, zeigten dagegen 
normales Aussehen. 

Der Umstand, dass die Kreuzung zwischen tetraploid und diploid 
nur in der einen Richtung gelingen will, d. h. bei Verwendung der Te- 
traploide als Mutter, ist eine oft gemachte Erfahrung. Ein paar Bei- 
spiele seien erwahnt. In Datura (BLAKESLEE, BELLING und FARNHAM, 
1923) misslangen Hunderte von Versuchen mit Kreuzungen 2x X 4x, 
wahrend die reziproke Kreuzung mitunter gelang. Miss GAIRDNER 
(1926) gelang es in der Kreuzung Telham Beauty (4x) X gewdhnliche 
diploide Campanula persicifolia Samen zu erhalten, aber in der entge- 
gengesetzten Richtung: misslang die Kreuzung. Die Kreuzung Campa- 
nula persicifolia var. nitida X Telham Beauty gab jedoch in beiden 
Richtungen Samen. MUNTZzING (1930) fiihrte Kreuzungen zwischen 16- 
und 32-chromosomigen Galeopsis-Arten aus. In der Richtung 2x * 4x 
wurde niemals ein Samenansatz beobachtet, in der entgegengesetzten 
Richtung wurde ein Embryo erhalten, der indessen immer starb. In Pri- 
mula sinensis (SOMME, 1930) wurden zwischen der tetraploiden und 
der diploiden Form wahrend 5 Jahren mehr als Hundert Kreuzungen 
jaihrlich ausgefiihrt. Im ganzen resultierten drei triploide Samen, alle 
drei aus der Kreuzung 4x X 2x erhalten. In Petunia gelingt die Kreu- 
zung tetraploid X diploid leicht und fiihrt gewéhnlich zur Entstehung 
von triploiden Pflanzen. Die reziproke Kreuzung hat laut STEERE 
(1932) als Resultat Diploide mit Charakteren von beiden Eltern. TJEB- 
BES und LEVAN (unver6ffentlicht) haben wihrend mehreren Jahren in 
ziemlich grossem Umfange diese Kreuzungen wiederholt, sind hierbei 
aber zu einem anderen Resultat gelangt. In einem Falle wurde eine 
triploide, in einem anderen eine tetraploide F,-Pflanze erhalten. In 
einem dritten Falle bekamen wir eine Pflanze mit Charakteren von bei- 
den Eltern. Obgleich diese Pflanze zytologisch nicht untersucht wurde, 
bestehen Griinde fiir die Annahme, dass ihre Chromosomenzah] héher 
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als diploid war, da unter ihren Nachkommen nach Selbstung Pflanzen 
mit Extrachromosomen angetroffen worden sind. Die in der Kreuzung 
erhaltenen diploiden Pflanzen waren stets der Mutterpflanze ahnlich, 
und werden von uns als Versuchsfehler aufgefasst. 

Als einen der Faktoren, die diese Schwierigkeit fiir das Gelingen 
von Kreuzungen 2x X 4x verursachen sollen, betrachtet man die Ver- 
schiedenheiten zwischen den Zellen des Griffels und der Pollenkérner 
z. B. die Unterschiede hinsichtlich Zellengrésse: einem kleineren Pol- 
lenkorn scheint es leichter zu gelingen in einem Griffelgewebe nach 
unten vorzudringen, das aus grésseren Zellen besteht, als umgekehrt. 





‘ | 
i é 
y 
‘ | 
x 


Fig. 9. Habitusbilder von triploiden Formen. a: 642—8, b: 642—10. 





—_~ are» 


4, DIE MORPHOLOGIE DER F,-GENERATION. 


Die F,-Generation, der triploide Schnittlauch, besteht aus 32 Pflan- 
zen, den 4 Nummern 642, 645, 646 und 648 angehérig; jede Nummer 
bildet die Nachkommen eines gekreuzten Bliitenképfchens einer Gigas- 
pflanze. Wie erwihnt waren diese Gigaspflanzen nicht ganz gleich, 
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wahrend die benutzte Vaterpflanze 683 wahrscheinlich einen Klon 
darstellte. Die zwischen den verschiedenen F,-Nummern 642—646 vor- 
handenen Verschiedenheiten kénnen demnacih vielleicht auf die ver- 











Fig. 10. Die triploide Form 645—2. 


schiedene genetische Konstitution der Mutterpflanzen zuriickzufiihren 
sein. 

Am stirksten abweichend war Nummer 648 (Fig. 11), die aus zwei 
fast identischen Pflanzen bestand. Diese hatten fast ganz das Gigas- 
wachstum der Mutterpflanze und iibertrafen diese in der Héhe. Am 
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20. VI. 1932 waren sie 70 bzw. 75 cm hoch, wahrend die Mutterpflanze 
am gleichen Tag 72 cm hoch war. Im Habitus gewahrte man eine 
gewisse Ahnlichkeit mit der Vaterpflanze 804, namentlich bei einem 





Fig. 11. Die triploide Form 648—2. 


Vergleich mit 645, die die gleiche Gigaspflanze als Mutter aber eine 
andere Diploide, 683, als Vater hatte. 

Alle iibrigen F,-Pflanzen zeigten intermediaire Hoéhe: Nr. 642 (Fig. 
9, 10 Pflanzen) hatten eine mittlere Héhe von 45 cm, 645 (Fig. 10, 5 
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Pflanzen) eine mittlere Héhe von 50 cm und 646 (14 Pflanzen) eine 
solche von 40 cm. Diese F,-Pflanzen wurden im Frihjahr 1933 von 
Lund nach Hilleshég tibersiedelt. Ihre im Sommer 1934 erreichten 
HG6hen ergeben sich aus Tab. 3. Innerhalb jeder Nummer waren die 


TABELLE 3. Die Hohe der F,-Pflanzen. 























Nummer Hohe in Zentimet er Peal 
| 
EE... _ 50 55 
| | | 
, eee 1 * | & |-P i = 8 
, = ae -~ 1 2 | 1 | — 4 
646 .. D 4 1 | 2 — 12 
| 648... ” — — a 2 
Summe| 6 | 9 * + &}] 26 


Nachkommen ziemlich einheitlich. Zwischen den Nummern gab es 
einige Unterschiede. 642 war glauceszent, mehrere Pflanzen hatten 
stark anthocyangefarbte Hiille. Sie zeigten aufrechten und _ steifen 
Wuchs. 645 hatte hellere und rein griine Farbe sowie etwas schlafferen 
Wuchs. 646 glich 642 in bezug auf Wuchs und Farbe. Eine ab- 
weichende Pflanze in dieser Nummer war 642—8 (Fig. 9 b), die dusserst 
zart war. Schon vom ersten Beginn an zeigte sie ein abweichendes 
Aussehen. Sie war dann im ganzen Sommer schwach. Wahrend dic 
meisten tibrigen F,-Pflanzen im Jahre 1932 15—35 Bliitenstainde aus- 
bildeten, hatte diese Pflanze nur einen. Es sei indessen hervorgehoben. 
dass diese Schwiache nicht mit Sicherheit genotypisch bedingt ist. Alle 
F,-Pflanzen wurden namlich im Herbst 1931 von Puccinia Porri be- 
fallen, was ein vorzeitiges Verwelken verursachte. Vielleicht ist Nr. 
642—8 hiervon starker als die tibrigen betroffen worden. Sie ging im 
Winter 1932—33 nach Ausbildung von 8 Samen zugrunde. 

Die Farbe der Bliitenstandhiille in F, wechselte. Die meisten 
Pflanzen hatten lila Bliitenhiillen, eine Pflanze hatte aber beigefarbige 
und bei einer war diese ungefarbt. Im nachsten Kapitel soll die Farbe 
der Bliitenhiillen von F, gemeinsam mit der von F, behandelt werden. 

Die Anzahl von Bliiten per Bliitenstand ist bei den Triploiden 
meistens zwischen der der Eltern intermediir (Tab. 4). 

Die Grésse der Perigonblatter war auch intermediar, die beiden 
Pflanzen in Nr. 648 hatten jedoch fast gleich grosse Perigonblatter 
wie die Eltern. Die Form der Perigonblatter geht aus Fig. 12 hervor. 
In Tab. 12 sind die Dimensionen der Perigonblatter der F,-Generation 
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TABELLE 4. Die Anzahl von Samen in den verschiedenen A. Schoe- 




















noprasum-Formen. 

eet manne eo"? es 7 —— 

_— | Be. ona | Anzahl | Anzahl | nce Gewicht von| 

a Pea Beh | Bliiten | Samen z Ss 100 Samen 

| stande | | per Blite | 

| | | 
POD ccd peepee conse 16 10 380 1337 | 3,5 0,0618 g 
ee ee ae 24 10 521 368 | 0,7 0,1515 g 
XR e ee seceespeerss 32 10 593 2650 4,5 0,1566 g 





Fig. 12. 





Kontaktkopien der Perigonblatter von triploiden Formen, a: 642—1, 


b: 642—2, c: 645—1, d: 645—-2, e: 646—1, /: 646—2, g: 646—3, h: 648—1, i: 648—2. 


TABELLE 5. Index der Blumenblditer von A. Schoenoprasum. 
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zusammengestellt. Tab. 5 gibt einen Vergleich zwischen den Perigon- 
blatter-Indices verschiedener A. Schoenoprasum-Formen. 

Die Pollenfertilitat war wie erwartet schlechter als bei den Eltern. 
Im Jahre 1934 wurden in bezug auf den Prozentgehalt guten Pollens in 
den Triploiden folgende Beobachtungen gemacht: 





Summe Pflanzen! Mittel-2¢ 


Guter Pollen in % 
30 40 50 60 70 80 90 100 





| 
| 
| 
Anzahl im, | 1 Ee eee ies (AR fame | Ce: 29 74,5 





Fig. 13. Blumen der autotetraploiden (a, d), triploiden (b, /) und diploiden (c, g) 
Form. — X 1,6. 


Alle F,-Pflanzen waren bei Tiitenisolation wahrend der Jahre 1932 
—33 vollkommen selbststeril. Trotzdem auf jeder Pflanze 5 Titen 
angebracht wurden und kiinstliche Selbstung mehrmals ausgefthrt 
wurde, wurde nicht ein einziger Same erhalten. Im Jahre 1934 wurden 
4 F,-Pflanzen in Isolationszellen gesetzt, wo sie frei abbliihen gelassen 
wurden, teils 2 Pflanzen in einer Zelle (642—10 und 646—8), teils eine 
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Pflanze in jeder Zelle (642—3 und 648—1). Wahrend des Bliihens 
wurde jeden Tag kiinstlich polliniert. Es resultierten nur einige wenige 
sehr spat angesetzte Samen auf jeder Pflanze; auch die einzelnen 
Pflanzen gaben 2 bzw. 4 Samen. 

Bei freiem Abbliihen am Feld wurden 1932 sehr viele Samen er- 
halten (siehe Tab. 6). Es kann indessen nicht entschieden werden, ob 


TABELLE 6. Die Nachkommen der Triploiden. 




















| | | 

| e > | 

Nummer | Mutterpflanze | Anzahl scene! Rc Sl arieeigar te4l 

| 

| ¢ 646-1 | > 100 | 46 25 | 
646—2 > 100 | 60 35 
| 646-3 42 18 10 
646-4 | => 100 58 45 
| 646-5 | > 100 90 56 
| 646-6 | 97 47 30 
| 646-8 | 90 37 22 
646-9 8 6 6 

| 646-10 102 49 27 | 
| 646-11 | > 100 92 46 
| 646—12 45 27 14 
646-13 7 4 2 
646-14  >100 | 61 40 
| 645—1 > 100 | 77 51 
645-2 58 | 27 22 
| 6455-3 | > 100 63 36 

| 645-4 | 59 30 21 

645—5 65 26 15 | 
| 642-1 | 92. 42 23 
| 642—2 18 10 7 

642-3 | 66 17 13 | 

642-4 | 2 0 0 | 

642-5 60 28 15 | 

642-6 29 | 11 6 | 

| - 642-7. | >100 | 18 10 

642-8 | . 4 2 1 | 
642—9 70 | 40 21 
642-10 = | 11 7 
648—1 | +100 | 69 31 
648—2 | >100 | 121 | 70 

Summe| ca. 2500 | 1186 707 | 


diese Samen ihre Entstehung nur einer Kreuzbefruchtung im Tri- 
ploidenmaterial zu verdanken haben, oder ob auch Pollen von in der 
Nachbarschaft wachsendem A. Schoenoprasum in Frage gekommen ist. 
Die Chromosomenzahlen in F, geben jedoch an, dass der erstere Fall 
der vorherrschende gewesen sein muss. 

Tab. 4 zeigt die Anzahl Samen von 10 Bliitensténden. Von be- 
sonderem Interesse ist das Gewicht der Samen. Dieses ist namlich 
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nicht, wie man erwartet haben wiirde, zwischen den Gewichten der 
Elternsamen intermediar, sondern kommt dem Samengewicht der Te- 
traploiden nahe. Dies hat, wie wir sehen werden, seine Erklirung 
darin, dass die meisten Samen zur Entstehung von Pflanzen mit einer 
durchschnittlichen Chromosomenzahl von 29—30 fiihren. 


TABELLE 7. Riickkreuzungen. 








Anzahl | Gefundene Chro- 


























ae Anzahl 

pl a, oe gekeimte ies Pflanzen | mosomenzahlen 
|? i Samen 1934 16 22. 29 30 313234 

| | ry 

4x Nr. 3...) 646—11 1 |) ® bebe es 
8...) 646—1 2 2 | 90 | S +b 1 1 

| 8...| 645-1 | 5 5 941 3 j—| 1} 1—| 1/— 
L 646-1 7 5 942 3 | 3—|—-|— —- 
| 804..........24| 646—4 | 1 1 ~~ — j--}-/-|--|- 
| 804............| 646—7 1} a4 | — | = |-|-|-|-|-|-!- 
[eee = ie eae ee See ee eee 
| Summe| — | 19 | 17 | — [. 10 | 3] 1/4] 1) 1] 2/1 


Riickkreuzungen mit den Eltern wurden im Jahre 1932 unter 
Tiitenisolation ausgefiihrt und ergaben einige wenige Samen (siehe Tab. 
7). Im Jahre 1934 wurden die Riickkreuzungen mit Diploiden in grés- 
serem Umfange in Isolationszellen wiederholt, wobei eine grosse Anzahl 
Samen erhalten worden ist. ; 


5. DIE MORPHOLOGIE DER F,-GENERATION. 


Im Friihjahr 1933 wurden in Hilleshég ca. 2500 Samen gesit, die 
die Nachkommen nach freiem Abbliihen von Triploidpflanzen dar- 
stellten. Es wurden mehr als 1000 Keimpflanzen erhalten, die anfangs 
Juni 1933 aufs Feld verpflanzt wurden. Im ersten Sommer blihten 
nur 2 Pflanzen. Samtliche Pflanzen iiberwinterten im Freien mit etwas 
Uberdeckung mit Laub. Im Mai 1934 wurden die Pflanzen umge- 
pflanzt; sie waren da auf 707 Stiick dezimiert. 

Diese Pflanzen verteilten sich, wie aus Tab. 6 hervorgeht, auf 30 
Nummern, jede Nummer die Nachkommen einer Mutterpflanze dar- 
stellend. Wie man von Triploiden-Nachkommen zu erwarten hatte, 
zeigten diese Pflanzen eine sehr grosse Variation. Fig. 14—16 bilden 
einige Beispiele fiir Habitustypen. Es kamen sowohl reine Schoe- 
noprasum typicum-Formen wie auch Gigastypen vor, sowie alle még- 
lichen Ubergiinge zwischen diesen. Haufig wurden auch deutliche 
Umkombinationen von Eigenschaften beobachtet, z. B. die vegetativen 
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Fig. 14. Habitusbilder der F2-Generation. a: 907—10 (31), b: 907—15 (19), 
c: 907—20 (31), d: 914—10 (16), e: 918—1 (31), f: 918—2 (31), g: 918—30 (32), 
h: 918—35 (21), i: 919—16 (17), j: 919—27 (30), k: 919—28 (19), 1: 919—36 (23). 
Die 2n-Zahlen sind in Klammern gesetzt. 
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Teile klein und zart, sowie Bliiten und Bliitenképfchen gross und kriftig 
wie beim Gigastypus (beispielsweise Fig. 16 d). 




















Fig. 15. Habitusbilder der F2-Generation. a: 919—38 (22), b: 919—37 (30), 
c: 920—-19 (17), d: 920—22 (30), e: 926—5 (17), f: 926—10 (29), g: 923—5 (16), 
h: 921—5 (27), i: 907—7 (18), j: 923—7 (29), k: 923—3 (18). 
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Fig. 14—16, die am Felde aufgenommene Lichtbilder wiedergeben, 
zeigen besser als dies mit Worten zu schildern méglich ist die Mannig- 
faltigkeit der in dieser F, auftretenden Habitustypen. 

Das Verhalten der Hiillenform des Bliitenstandes in dieser Kreu- 











Fig. 16. Habitusbilder der F2-Generation. a: 910—5 (16), b: 910—10 (30), 
c: 933—3 (30), d: 914—12 (29), e: 909—11 (39). 
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zung wird durch Fig. 17 veranschaulicht. Die oberste Reihe zeigt die 
grazilen Stengel und kleinen spitzigen Bliitenhillen der Diploiden sowie 
die plumpere Bliitenhiillenform der Tetraploiden. In der zweiten Reihe 
sieht man eine Sammlung von F;,-Pflanzen, die alle ziemlich gleich- 
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Fig. 17. Die Bliitenhiillenform der Kreuzung 4x X 2x, a: Nr. 804 (2x) und die 
sibirische Gigasform (4x), b: Fi-Typen (3x), ¢: F2-Typen. Von links: 933—3 (30), 
912—8 (29), 942—3 (16), 919—1 (30), 928—4 (29), 909—7 (31), 912—9 (29), 
920—3 (29), 909—32 (23), 919—9 (31), 920—19 (17), 915—18 (30), 906—18 (28). 


férmige Bliitenhiillenform haben, die intermediar zwischen der der El- 
tern ist, jedoch mehr dem Gigastypus ahnelt. Die unterste Reihe zeigt 
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einige beliebig gewahlte F,-Pflanzen. Alle Uberginge im Bliitenhiillen- 
typus zwischen extrem kiirzer und dicker Bliitenhiille bis zu ausge- 
zogener, langzugespitzter kommen vor. Ein Extrem in dieser letzteren 
Richtung bildete die in mehreren Hinsichten interessante 935—18 (Fig. 
22 b). 

Zum Vergleich wird ein Bild mit verschiedenen Bliitenhiillenfor- 
men bei diploiden Typen von A. Schoenoprasum mitgeteilt (Fig. 18). 
Wie ersichtlich ist die Variation erheblich. In der oberen Reihe sieht 
man meistens Typen mit spitziger oder abgerundeter Basis, in der un- 


19660996 
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Fig. 18. Die Bliitenhiillenform in den diploiden Typen, a: (von links) 804, 860, 
801, 796, 805, 676, 42, 795, 764, 680, b: 70, 708, 64, 794, 48, 792, 723, 61, 74. 
teren Reihe dominieren Typen mit querer Basis. Die Bliitenhiillenform 
jedes Typus ist offenbar genotypisch bedingt und kehrt von Jahr zu Jahr 
wieder. Die Anzahl der von der Bliitenhiille eingeschlossenen Bliiten ist 
fiir ihren Typus oft entscheidend. In dem A. Schoenoprasum-Typus, der 
in Fig. 18 a abgebildet ist, kommen niemals mehr als 2—5 Bliiten per 
Bliitenstand vor, was zur Folge hat, dass die Zwiebelbiilte vor dem 
Aufspringen der Bliitenhiille einer Bilte von Scirpus palustris gleicht. 
Die diinnen trockenen Blatter und die glanzende braune Bliitenhiillen- 
farbe erhéhen diesen Eindruck. Auch bei diploiden Formen kommen 
Bliitenhiillen vor, die in eine Spitze ausgezogen sind (Fig. 18 a, 3, 4, 7, 8). 
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Fig. 18 b, 7 zeigt eine aufgeblasene Bliitenhiille, die fiir gewisse Formen 
so charakteristisch ist. 

Ein anderer Charakter, dem ich einige Aufmerksamkeit gewidmet 
habe, ist die Farbe der Bliitenstandhiille. Wie bereits friiher mehrmals 
hervorgehoben worden ist, kommen bei A. Schoenoprasum deutliche 
und bestimmte Bliitenhiillenfarbenunterschiede vor. Zwischen verschie- 
denen Bliitenhiillenfarben gibt es allerdings Uberginge, aber i. a. be- 
stehen keine Schwierigkeiten die verschiedenen Farbenklassen vonein- 
ander zu unterscheiden. Ich habe die Farben der Blitenhiillen in der 
tetraploid-diploiden Kreuzung systematisch verzeichnet. Hierbei sind 
folgende Farbenbezeichnungen verwendet worden: 

Lila, ein dunkleres und ein helleres (RipGway, 1912, Pl. 37—38), 
ausserdem eine Lila Farbe mit dunkelbraunem Einschlag (RipGway, 
l. c. Pl. 44: »taupe brown»); 

Beige, dunkler und heller (Ripaway, 1. c. Pl. 40); 

Griine Farben, bei Abwesenheit von Anthocyan aber Anwesenheit 
von Chlorophyll; 

Ungejfdrbte Bliitenhiillen, bei Abwesenheit auch von Chlorophyll, 
wobei diese also klar durchscheinend erscheinen. 

In einigen Nummern kamen gewisse Modifikationen dieser Farben 
vor wie Silberglanz, Glauceszenz, roter oder blauer Glanz; man kann 
aber in diesen Fallen gut erkennen zu welchen der oben genannten 
Farbenklassen die Bliitenhiille zu rechnen ist. 

Die Elterngeneration hatte ausschliesslich Lila Farben, die Gigas- 
typen am ehesten Hellila, Nr. 804 Dunkellila und Nr. 683 Hellila. Die 
Farbe in F, ergibt sich aus Tab. 8. 


TABELLE 8. Die Farbe der Bliitenhiillen der P- und F,-Generation. 























Farbe der | Farbe der F, 
7 Eltern | , ahaa : 
| Dunkellila | Hellila Hellbeige | Ungefarbt 
| | 
642...............| Hellila | — | 8 — = 
errr » 1 3 — i! 
GEG ssvesdeasecs. » 10 2 1 — 
648...............| Hellila | 
Dunkellila | -- 2 - -— 





Tab. 9 gibt eine Ubersicht iiber die Bliitenhiillenfarben in F,. In 
jeder Kolumne ist die Anzahl Pflanzen in 2 Gruppen mit niedrigerer 
oder héherer Chromosomenzahl eingeteilt worden. Modifikationen der 
Farbe habe ich hier und da beobachtet. So kommt die Silberfarbe 


Hereditas XXII, BS 
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TABELLE 9. Die Blitenhiillenfarbe der F.-Generation. 
Farbe der | ponke!|Dunkel-| Hell- |Dunkel-| Hell- |¢_,.;,, |Unge- 
Me. Mutter- lila | lila | lila | beige | beige farbt] summe 
pflanze 
r'{m| ofmir) mu] ojo] ifm) afm) aja 
BOG ...2:. Hellila —|—/|—| 5—-| 5) —| 2/—/-—|—| 1/--| 4 17 
roe Dunkellila | 1}/—| 3) 14/—| 4) —| 1)/—| 2;-—j|—|-) 1 26 
DPS 25: » meee Me, ey ee 3 
eee » —!/ 1) 1} 9—| 10; —| 2/—)| 1]-—|-—| -|— 24 
oe Hellbeige | —|—|—/ 3] 3) 19) —| 1| 1| 8/—| 4)/—| 2| 41 
O\ ee Dunkellila | —/ 1} 2) 4/—| 8 —|} 3}—|-—/-—| l/-—|- 19 
O12 ...... » —{—|—| J-| 6 —|—j;—|-/-—|-|-|-— 13 
_ > elonlua! Mel Eiwlmletclaidliainl = 
O84 ...... » (aie | Be) 4 2) he | 15 
915 ...... » —j|—| 1/1/22 s—| 2]/-/--|-| 1] 3 
916 ...... » fe ase | mR Ps FS ee A FB 4 
Ee xibens » —/|—| 1) 1} — —|/—|—|-—/-—|-| -|- 2 
Bis ...... Hellila —j}—|—| —| 2) 17;—| 1}—| 1;—|-|-—] 1 22 
La Ungefarbt | —|— | —| —| 1) 13}; —|—| 1) 1/—/-—| 3/10 29 
eee a. | |i) | || 4) ai—|-| 8 
teal 
1 ...... ellila i=) ea f.| 3j~1 21 
DED .s2eee Dunkellila 1;—| 3—| 1) 1) 4/—) 1;-—/-—|-—|-— 11 
923 ...... Hellila | —|— ni @—] 8) —14)| ~|— 6 
(silber) 
924 ...... Hellila 1;/—/}—/] 3—| 6 —| 2;—/-—|- 1;-|- 13 
= » —{—|—| 3—| 3}—|—}] 1J/-/-—/-|-|- 7 
926 ...... > elie ee) MI dies eed tes ead whe 8 
= » —|1/—| g—| 6 —/|—} —j}—|—/|-—| —|— 9 
930 ...... » eee es ee ee ee ee 6 
Ce » ey ee ee ee | ee pee ee ee ee en ee 1 
, a » Ce ae BP be Ete es ee ee 14 
a » Bf fee es LE Oe ees ley ei ee 6 
934 ...... > —{|1/—| 111) 101/—| 4/—/] 3!-/1/-/ 1] 22 
oe » —|{—| 1} 7 2} 20) 1] 9/—| 6 1) 6/—| 2) 55 
939 ...... on SES Qa i, A a, Does ns (Pad PO Pas (se Pal BE 1 
Dunkellila 
940 ......| Hellila x | —/}-—}—} —|—| 1);—|— | oe ae oe ee 2 
Hellila 
| ee Tay Se es SS Oe ee SS eS SS SS SSeS! 1 
Ungefarbt 
042... 352 Dunkellilax} —|—/ 2] —| 1) —| —|—/—/—/—|-| -—/-— 3 
Hellila 
Summe sine 2| 6| 11|106|19|174| 5|41| 6|34| 1/14] 3/24] 446 
8| 117] 193} 46} 40| 15 27] — 


























11; 2n — 16—24; II: 2n — > 24. 


besonders haufig in den Nummern 919—923 vor, die alle Nachkommen 
von Triploiden derselben Nummer, namlich 645, sind. 
Von gewissem Interesse ist es die Nachkommen von mehreren Num- 
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mern mit gleicher Bliitenhiillenfarbe zusammenzustellen, so wie dies 
in Tab. 10 geschehen ist. Natiirlich besteht keine Méglichkeit dieses 
Material faktoranalytisch, zahlenmassig zu behandeln, denn teils ist ja 
nur die Mutterpflanze mit Sicherheit bekannt, teils kommen stets Chro- 


TABELLE 10. Die Blitenhiillenfarbe der F.-Generation. 









































—n Die a der FyGeneration 
Nr. | der triplo- Dunkel-/yunkel-| Hell- |Dunkel-| Hell-| Rot Un 
: - 2 - - - - - = ge- 
igen #, ~— lila lila | beige | beige braun ieee farbt 
646 ......| Dunkellila 4 75 52 18 11 1 3 _ 
642 ...... Hellila 5 14 31 i) 6 -— 1 _ 
648 ...... » 1 9 33 14 9 _ 7 3 
646—5...| Hellbeige — 3 22 2 10 — 5 3 
645—1...| Ungefarbt ~ _— 15 — 2 ~ 3 13 | 





mosomenaberrationen vor. Ich glaube jedoch, dass meine Tabellen 
zeigen, dass die Bliitenhiillenfarbe vererbt wird und dass wenigstens 2 
verschiedene Farbenfaktoren tatig sind, namlich fiir die Farben Lila 
und Beige. Wenn beide Faktoren fehlen, wird die Farbe Griin oder 











Fig. 19. Monstrositaten des Bliitenstandes, a—c: 915, d: 940—1. 


Ungefarbt. Nr. 645—1 ist ein Beispiel fiir eine derartige ungefarbte 
Pflanze, unter dessen Nachkommen ein grosser Prozent ungefarbte 
Pflanzen vorkommt (Selbstung?) und wo dunkle Farben ganz fehlen. 
Die in dieser Nummer vorkommenden gefarbten Pflanzen diirften ihre 
Farbe durch den Pollen erhalten haben. Die dunklen Farben beruhen 
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vielleicht auf der Anwesenheit von mehr als einem Faktor fiir die in 
Rede stehende Eigenschaft. 

In einigen F.-Nummern gab es kleinere Abweichungen, die er- 
wahnt zu werden verdienen. So gab es in Nr. 915 eine Bliitenstand- 
abnormitat (Fig. 19), indem der Stengel durch den ersten Bliitenstand 
hindurchwuchs und einen kleineren sekundaren Bliitenstand ausbildete. 
Unter 30 Pflanzen zeigten 6 diese Eigenschaft, und bei diesen 6 Pflanzen 
waren alle Bliitenstinde beeinflusst. Diese Pflanzen hatten folgende 
Chromosomenzahlen: 2n = 24, 25, 29, 30 und 31 (2 mit der Zahl 30). 
Da diese Anomalie nur in einer Nummer vorkam, diirfte sie als erb- 
liche Eigenschaft zu betrachten sein. In Nr. 940—1 kam etwas 4hn- 
liches vor (Fig. 19d), diirfte aber wahrscheinlich eine reine Modifika- 
tion darstellen, da 4 andere Bliitenstande der in Rede stehenden Pflanze 
normal waren. 

In der floristischen Literatur findet 
man angegeben, dass Bulbillen bei A. Schoe- 
noprasum ganz fehlen. Unter diploiden 
Formen habe ich indessen zuweilen Bul- 
billen angetroffen, und auch einmal bei 
dem sibirischen Gigastypus (Fig. 20). 
Triploide mit Bulbillen habe ich niemals 
gesehen, aber unter den Nachkommen von 
Triploiden gab es einige Pflanzen mit Bul- 
Fig. 20. _Der sibirische Gigas- billen (siehe Tab. 11). 
typus, Bliitenstand vom zweiten : « 5 . 

Bliihen, mit Bulbillen. Das Vermoégen Bulbillen auszubilden 

ist eine Eigenschaft, die, obgleich erblich, 
ganz sicher durch aussere Faktoren beeinflusst werden kann. So habe 
ich gefunden, dass Bulbillen bei A. Schoenoprasum wahrend des ersten 
Bliihens ausserst selten sind, wahrend des zweiten Bliihens trifft man 
aber ab und zu ‘bulbillentragende Pflanzen. Dass sie nicht haufig 
sind zeigt der Umstand, dass unter 465 auf diese Eigenschaft unter- 
suchte F.-Pflanzen nur 4 Bulbillen trugen. 





TABELLE 11. Das Vorkommen von Bulbillen in F,. 

















Nr | ie | Anzahl Blitenstande | Anzahl gefundene 
; | | mit Bulbillen Bulbillen 
JESS Re ee EE errr ee 27 1 5 
1) Ge ear eee 24 | 1 10 
Bead ib csngeacnsceedsssexeue | 29 2 25 
PPA me cca uougasevcuseesnen: *oe | 27 1 3 
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Es hat sich herausgestellt, dass die Bulbillen von A. Schoenoprasum 
immer dem viviparen Typus angehéren, der noch auf der Mutter- 
pflanze festsitzend auswachst. 





Fig. 21. Kontaktkopien der Perigonblatter von F2-Typen, a: 915—25 (17), b: 

915—27 (30), c: 909—7/8 (?), d: 908—3 (32), e: 907—8 (31), f: 935—18 (45), 

g: 921—6 (31), h: 922—1 (24), i: 935—9 (33 + Fr.), j: 915—16 (?), k: 909—11 (39) 
1: 915—8 (?), m: 939—1 (34), n: 935—51 (29), 0: 940—1 (32). 
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Die Bliitenfarbe war bei den meisten Nummern einheitlich, wenn 
auch einige Variationen in dunkleres und helleres Violett beobachtet 
werden konnten. Aber in Nr. 935 gab es auch rein weisse Bliiten; unter 
57 beobachteten Pflanzen hatten folgende 7 weisse Bliiten: 


—1 (29), —3 (31), —7 (29), —21 (30), —26 (30), —32 (21), —51 (29). 


TABELLE 12. Die Dimensionen der Blumenbldtter in der F,- und 
F.-Generation. 







































































F 1 | F 2 _| 
| vo eo Hy fe 

F,-Feld- oy) 2 x |lrol/ et Olen] Ze 2 ov i) 22 2 i S x | 

nimmer | 2) | 2/22/24 25 22/22/28) 92/23/24) 
|e | oe | ee me Ped & ef ies 

=] | = | Ss SASF S4\/S3/ gn) 5 Ss 5 | 

| | 

 —e — — | 12,9} 3,5 | 3,7 | 10,0} 160) 3,0 | 4,5 | 30 | 48 | 

Ot) Pepeereee 11,6} 3,4 | 3,4 || 13,2 8 | 3,5 | 10,0] 16,0} 3,0 | 4,5 | 2,9 | 4,0 | 

908......... 12,8 | 4,1 | 3,1 || 14,6 | 3,7 | 4,0 | 10,5] 17,0) 3,0 | 4,5 | 3,5 | 4,6 | 

B09. ..<s052 13,1 | 3,4 | 3,0 |} 129] 4,0 | 3,2 | 10,0] 15,5| 2,5 | 5,0 | 24 | 5,0 | 

. 12,2} 2,8 | 4,4 || 13,5 | 3,9 | 3 | 95] 188! 23 | 49 | 21 | 5,3 | 

| Pe 11,9 | 2,9 | 4,1 || 13,5 | 4,0 | 3,4 | 11,1] 16,0] 2,8 | 5,2 | 2, 6,6 | 

4 erg 14,0) 3,7 | 3,8 |] 15,1] 4,0 | 3,5 | 11,6] 17,7} 3,3 | 4,6 | 3,1 | 6,2 | 
) Sears 13,6 | 2,9 | 4,7 |} 13,6] 4,3 | 3,2 | 11,9] 14,9] 3,0 | 4,8 | 2, 357 
914 .| 13,1 | 3,0 | 4,4 || 14,1 | 3,7 | 3,8 | 10,5] 17,9 | 3,0.] 4,8 | 3,2 | 4,8 
915 .| 12,2] 3,8 | 3,2 |} 12,8] 4,1 | 3,1 | 10,4] 16,9] 3,0 | 7,1 | 2,0 | 4,8 
DAO: nccsnve 12,6/ 3,3 | 3,8 || 13,6) 4,0 | 3,4 | 12,5] 15,4] 3,5 | 4,6 | 3,1 | 4,0 
Oe ee 12,0) 3,3 | 3,6 | 11,8) 4,0 | 3,0 | 9,4] 14,2) 4,1 | 4,1 | 24 | 3,5 
fl ee 14,0 | 3,5 | 4,0 || 13,9] 3,5 | 4,0 | 10,2] 17,2} 1,6 | 4,2 | 3,2 | 9,3 
J ae 15,0 | 4,9 | 3,1 || 15,2} 4,0 | 3,8 | 11,9 18,0 | 3,1 | 6,0 |. 2,7 | 5,5 
Lo 13,1 | 3,8 | 3,5 || 13,4] 4,0 | 34 | 84| 162] 3 | 4,0 | 22 | 41 
921 .| 14,9] 4,6 | 3,1 | 141] 4,0 | 3,5 | 11,8] 17,0] 3,0 | 4,8 | 2,9 | 4,3 
ee 13,1 | 4,3 | 3,1 || 13,8] 3,9 | 3,5 | 11,6] 180] 3,0 | 4,8 | 28 | 4,5 
Ls 15,0} 4,7 | 3,2 || 12,7} 4,0 | 3,1 9,1 | 16,0; 2,8 | 5,1 | 2,8 | 3,8 
Ly, 11,0) 3,2 | 3,4 |} 12,7] 3,8 | 3,3 | 10,8} 15,0) 2,0 | 5,0 | 2,4 | 4,0 
| 9s/ 28 | 3,5 | 131] 3,2 | 41 | 12,5] 14,0] 20 | 4,0 | 34 | 4,8 
926.... 11,4 | 3,3 | 3,5 || 12,0} 3,7 | 3,2 9,9 | 14,0| 3,0 | 4,1 | 2,6 | 3,6 
DES scsssense 12,4] 4,8 | 2,6 | 13,3} 3,9 | 3,4 | 11,1] 15,4] 3,2 | 4,5 | 2,5 | 3,9 
[Ss 11,3 | 3,4 | 3,3 —}|}—-—|]— —/| —-}—f]—]fJ- -- 
930........-| 13,0 | 3,3 | 3,9 || 12,5] 3,5 | 3,6 | 9,5] 15,9] 3,0 | 4,0 | 30 | 4,0 
D3 ee _ 2,6 | 13,0} 4,0 | 3,3 | 13,0} 13,0] 4,0 | 4,0 | 3,3 | 3,3 
LEY SI eee 92:3 | Sis | 3,7 || We) Bs | Sis | 10501 1450 | Sjo | 435 | 26 | 377 
Osh ey 11,9] 3,5 | 3,4 |} 13,6] 3,8 | 3,6 | 13,0] 14,2) 3,2 | 4,2 | 3,2 | 4,3 
Ln) Ee 13,6 | 4,6 | 3,0 || 14,4] 3,9 | 3,7 | 11,6 | 17,5 |-3,t | 50 | 2,8 | 5,0 
a 14,6 0 | 20 1 15,0! 3,7 ! 41 | 11,01] 183! 2s | 4,0 | 2e | 5,7 























Die Zahlen in Klammern geben die somatische Chromosomenzahl an. 
Diese weissbliitigen Pflanzen zeigen, dass die Mutterpflanze, 648—2, die 
phanotypisch violettbliitig war, heterozygotische Bliitenfarbe gehabt 
haben muss. 

_ Die Form der Perigonblatter zeigt in F, grosse Variation. Fig. 21 
zeigt einige Beispiele fiir Perigonblattformen. In mehreren dieser Bilder 
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ist auch die Variation in der Lange der Staubfaden ersichtlich. Die 
Extreme in den Perigonblattdimensionen liegen in F, erheblich ausser- 
halb der Variation in P und F, (Tab. 7). Dies beruht sicherlich nicht 
nur darauf, dass in F, eine gréssere Anzahl Pflanzen untersucht worden 
ist, sondern es hat seine Ursache auch in Umkombinationen vorhande- 
ner Gene. Wie aus Tab. 12 hervorgeht, sind die Unterschiede in bezug 
auf die Perigonblattdimensionen in F, keineswegs gering, die Perigon- 
blattlange variiert zwischen 8, und 18,9 mm, die Perigonblattbreite 
zwischen 1,6 und 7,1 mm sowie der Index zwischen 2,0 und 6,6. Ausser- 
dem gab es eine Pflanze in F, mit einer ungeheuer abweichenden Peri- 
gonblattform, die in dem Index von 9,3 zum Ausdruck kommt. Es war 
dies Nr. 918—2 (2n= 31), die eine Perigonblattlange von 14,9 mm 
und eine Perigonblattbreite von 1,6 mm hatte. 

Besonders frappant in der Perigonblattform sind solche Typen wie 
Nr. 915—8 (Chromosomenzahl unbekannt) und Nr. 919—18 (2n = 30), 
die durch eine sehr grosse Perigonblattbreite charakterisiert werden 
(7,1 bzw. 6, mm). Die in der Natur vorkommende Variationsbreite von 
A. Schoenoprasum wird hier ganz sicher tiberschritten. 

In Tab. 12 habe ich die Perigonblattdimensionen der F,-Genera- 
tion mit den mittleren Werten fiir die F,-Nummern zusammengestellt. 
Es ergibt sich, dass, obgleich die Variation in den F,-Nummern gross 
ist, die Zahlen doch ausgeglichen werden, sodass die Mittelwerte in F, 
sogar geringere Fluktuationen aufweisen als die F,;-Zahlen. Es hat auch 
den Anschein, als ob der Index der Mutterpflanze keinen bestimmten 
Einfluss auf die Nachkommen hatte. Dies diirfte mit dem im nachsten 
Kapitel erérterten Umstand im Zusammenhang stehen, dass die Peri- 
gonblattlange mit steigender Chromosomenzahl zunimmt, wahrend die 
Perigonblattbreite einer solchen Regel nicht mit Sicherheit folgt. 


6. CHROMOSOMENZAHL UND AUSSERE EIGENSCHAFTEN IN F,. 

Einige Tage nach dem Umpflanzen im Friihjahr 1934 wurden 
Wurzelspitzen des ganzen F,-Materials fixiert. Die Chromosomenzahl 
konnte mit Sicherheit fiir 620 Pflanzen bestimmt werden. Die Chro- 
mosomenzahlen dieser F,-Generation gehen aus Tab. 13 hervor und 
in bezug auf die wenigen Riickkreuzungsnummern (936—942) aus 
Tab. 7. Zusammengefasst sind diese Zahlen schon friiher publiziert 
worden (LEVAN, 1934). Sie zeigen die interessante Erscheinung, dass 
die Chromosomenzahlen in F, im Verhaltnis zu dem zu Erwartenden 
erhéht worden sind. Der Mittelwert fiir die Chromosomenzahlen liegt 
bei 2n = 29, und die am zahlreichsten reprasentierte Klasse ist 2n = 30. 








40 ALBERT LEVAN 





Zu den Klassen 2n = 29—31 gehéren 66 % der gesamten Nachkom- 
men. Zahlen, die in der Nahe der diploiden Zahl (16) liegen, sind 
selten: zwischen den Zahlen 16 und 24 liegen nur 7 % der Pflanzen. 
Es wurde keine einzige Pflanze mit 2n—20 angetroffen, 2n = 21 
hatten nur 2 Pflanzen. 


TABELLE 13. Die Verteilung der Chromosomenzahlen in der F,- 
























































Generation. 
2a — 

Feldnummer|————. . — _—_—— Summe 
'16/17|18|19|21|22|23/24|25|26|27|28| 29 | 30 | 31 32|33|34|38/39|45 
GARE REVE FERRO KrESE 

pif ane ld —|1) 4] 3} 4 [s----~ @ 

907........./—[-| 4) \—] 4|—| 4) 4] 4) 1) 2) | 2) 6) |||) 3 

__, See I—|—|—|—|-|—|=|- || |-| 2) =| 2) =| 1-| 1]—|—|— 6 

ee I—| 1} 1]—|—|—| 1/—} 1) 1/—| 3) 8} 5) 5) 3/-/-/-; 1/-| 30 

sa Op Pn ew 1 6| 7| 7/12] 7| 3\--|-|-|-|-|} 50 

| ee —|—} 1—|—| 1|—] 11—J—] 1) 4) -] 9) 7) 1) 1)-|-|-|-] 26 

_ SORE |I—|—|—|—|-|—|—|—|—|—} 11 1] 6 4) 4) 2i-/-|-|-/-| 18 

913... .|—|—|-|—-|-|-|-II-I-j|-|—-|_ a) 4) t}-—|-I-|]-|- 6 

| er | aj—|—|—} - |—|—|—|—| 1) 1) 3} 4) 4) 7) tl-j—j|-j-|-| 22 

915g F af al] a] 9} 1a] 15) 5} 2J-/-|-/-|-| 40 

See }_|_}_|_]_|_}|—}|_|—|-|—|_-} 3} 5) 2i—i—/-/-|-/-| 10 

eee Leche steed eel Beaded sadan|nland ed | od Blow latteclakinl = 

NB sic cctenvee |—|—|—|—| 1]—|— 4|—|—|— —| 5] 10) 11! oe 34 

919 I—| 1]—| 2|—| 4] 2} 1|—| 1] 2) 2! 11] 16) 7) 1|-|-| 11) 48 

RRS iI—| 2—|-|-|-|-|—|—|-|-—| 3] 4] 11) 1) 1]-|-|----|_ 22 

iis edens —|-|—|—|-|-] 1] 4) 1) 4) 4) 8} 8] 5) 1}—/-|---| 30 

— ji—|_|_j_|_|__|_] 1] 2] 2} 2} 3} 3) 11—-j-j-/|-/|-|__ 19 

923... ale} ai—|-f-}-|-|-I-I-|-] 3) 7} aj-|-|-}+}-}-)_ 8 

[7 , eee \—| 1)—|—|—|—|-|—|-|-| 1 4, 6 5) 4/—/—|-|-|-|- 21 

RRR —|—|—|—|-|—|-} 1]-|-|-} 1) —} 3), |---| 7 

en eicnoncsees —| 1J—|—|—|—} 1}—|—} 1) 1}—-] 2} 2) a) 1) aj—j—|-j—-|_ 11 

meee PH pletwhcediceatsiatl ae Steen 

929.. —|—|—|-|—|-|-} 1] 14J—|—} 1) —} 2) —-J-|-|-|-— 5 

|-|—| 4) 1)—| 1]—-|-|-|--—} 1, 3} 2-}----|-| 9 

931... dteteadaleledolad Pa) tet of 

ee 3} 1I—j|—|—} 1|—| 1,-|—|-, 1) 3] 5) 3) 2) 1/-|-j-|-|_ 21 

ae few fen| a] | d-—|—|-— || 2—|—| 8) 2 Be fee: es BE 6 

BR sicctisinis Pie he \—|—|—} 1] a|—/—| 4] 8] 12] 2} 1)-|-/-|-|-| 29 

935............! 1—l—I—] 1!—!—1 5] 2! 2! 1/10] 11] 20) 10! 3! 11—|—|-| 11 __ 68 

~~ Summe| 7] 8] 5| 4) 2) 6| 9/21] 9 14/20|60|122/185]101/38| 4| 1] 1) 1] 1] 619 


Pflanzen mit hdherer Chromosomenzahl als 2n = 32 (33, 34, 38, 
39, 45) sind durch die Wirkung von Gameten mit verdoppelter Chro- 
mosomenzahl oder (die Zahlen 33 und 34) méglicherweise durch Non- 
disjunction-Gameten entstanden. 

Der Umstand dass eine so grosse Anzahl von Pflanzen in bezug 
auf die Chromosomenzahl untersucht worden ist gestattet ein Studium 
des Verhiltnisses der dusseren Eigenschaften zur Chromosomenzahl. 
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Wie im zytologischen Teil dieser Abhandlung gezeigt wird, ist der F,- 
Bastard wahrscheinlich aus 3 sehr ahnlichen Genomen aufgebaut, was 
zur Folge hat, dass Verschiedenheiten zwischen F,-Individuen mit ver- 
schiedenen Chromosomenzahlen oft aus quantitativen Eigenschaften 
bestehen, entsprechend der Anwesenheit einer wechselnden Anzahl der 
zum Grundsatz gehérenden Chromosomen. Dass diese Autopolyploidie 
nicht als Homozygotie entsprechend aufzufassen ist, ist friiher in bezug 
auf einige qualitative Eigenschaften, wie Bliitenhiillenfarbe, Bliiten- 
farbe u. s. w. gezeigt worden. 

Bei der Beurteilung 4usserer Eigenschaften in ihrer Abhangigkeit 
von der Chromosomenzahl darf man indessen nicht vergessen, dass 
es erhebliche Fehlerquellen gibt. So ist nicht die Anzahl der Chro- 
mosomen selbst ausschlaggebend sondern eher die qualitative Zusam- 
mensetzung des Chromosomenbestandes. Da aber nur in Ausnahme- 
fallen die Méglichkeit besteht im Mikroskop die verschiedenen Chro- 
mosomenklassen eines Organismus zu unterscheiden, muss man sich 
damit begniigen, die leicht wahrnehmbaren Unterschiede in der Chro- 
mosomenzahl zu studieren. Man muss sich daran erinnern, dass 
Pflanzen mit der gleichen Chromosomenzahl auf vielerlei Weise ent- 
stehen kénnen und daher verschiedene Chromosomenbestinde ent- 
halten kénnen. So haben z. B. doppelte Trisomen die gleiche Chro- 
mosomenzahl wie einfache Tetrasomen. In Triploidnachkommen kennt 
man eigentlich nur in bezug auf Diploide und Tetraploide mit Sicher- 
heit die Bildungsweise, namlich Verschmelzung von 2 Gameten, die 
beide 1x oder 2x Chromosomen haben, was jedoch nur unter der Vor- 
aussetzung gilt, dass keine Meiosisanomalien, wie Non-disjunction und 
dgl. vorgekommen sind. 

Fiir Allium-Arten mit Polyploidie ist es eine allgemeine Regel, dass 
eine mangelhafte chromosomische Balanz am starksten im Gebiet 
Diploide-Triploide wahrgenommen wird. Bei A. Schoenoprasum aussert 
sich dies darin, dass die Zahlen 2n — 16—24 bedeutend seltener als 
héhere Zahlen vorkommen. Das Maximum fiir schlechte Balanz 
dirfte bei 2n — 20 liegen, welche Zahl ganz fehlt. 

Ich gehe nun zu einer kurzen Beschreibung einiger Pflanzen iiber, 
die zu einigen der interessanteren Chromosomenzahlgruppen gehéren; 
dann folgen einige Tabellen mit mehr summarischem Inhalt, die die 
Korrelation einiger leicht zu beobachtenden Eigenschaften zur Chro- 
mosomenzahl berthren. 

2n= 16. Es gab sieben diploide Pflanzen. Sie glichen im all- 
gemeinen sehr den gewoéhnlichen diploiden Typen von A. Schoeno- 
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prasum. Sie hatten gute Vitalitaét und entwickelten saémtlich mehrere 
Bliitenstande (4—26). Die Pflanzenhédhe variierte zwischen 10 und 
25 cm. Die Pollenfertilitat war bei den meisten gut (70—95 % guter 
Pollen). Bei freiem Abbliihen gaben sie simtlich eine grosse Menge 
Samen, aber bei Tiitenisolierung waren alle vollkommen selbststeril. 
Fig. 14d, 15g und 16a zeigen 16-chromosomige F,-Typen. 

2n= 17. Die trisomischen Pflanzen zeigen, wie zu erwarten ge- 
wesen ist, eine viel gréssere Variation als die diploiden. Wegen der 
geringen Anzahl (8 St.) konnte natiirlich keine Klassifikation ver- 
schiedener Trisomentypen vorgenommen werden. Das einzige Trisom, 
das zytologisch mit Sicherheit hatte erkannt werden kénnen, das mit 
einem extra s,-Chromosom (siehe den zytologischen Teil), kam nicht 
vor. Samtliche 8 Trisomen hatten naimlich ein median inseriertes 
Chromosom extra. Fig. 14i, 15 c und e zeigen einige Trisompflanzen. 
Im allgemeinen zeigen diese niedrigen Wuchs (15—30 cm), die all- 
gemeine Vitalitaét ist wechselnd, aber niedriger als bei den diploiden. 
Wahrend 2 von den Trisomen gar nicht bliihten (901—44 und 932—14) 
sondern friihzeitig verwelkten, entwickelten die iibrigen bis zu 7 Bliiten- 
stande, und eines von ihnen (926—5) bliihte sogar zweimal. Der Zeit- 
punkt der Bliite war auch sehr verschieden: 920—19 war eine der am 
friihesten bliihenden unter den ganzen Nachkommen (schon am 
10. Mai 1934 in voller Bliite), andere (920—15, 924—13) waren spater. 
Die Pollenfertilitat wechselte, 923—14 hatte nur 8 % guten Pollen, die 
iibrigen 70—95 %. Bei freiem Abbliihen setzten alle Samen an, jedoch 
sehr ungleich reich (3 bis iiber 50 Samen), bei Isolierung wurden keine 
Samen erhalten. 

2n= 18. 5 derartige Pflanzen wurden angetroffen. Sie zeigten 
durchschnittlich schlechtere allgemeine Vitalitaét als die trisomischen. 
2 von ihnen (909-—36 und 911—6) bliihten nicht, erstere war besonders 
klein und zart. Die iibrigen drei hatten 3—5 Bliitensténde. Die 
PflanzenhGohe lag zwischen 10 und 25 cm. Die Pollenfertilitat wechselte 
(24—92 % guter Pollen) und nur 2 von ihnen gaben Samen (923—3 
gab 23 Samen, 930—7 gab 9 Samen). Bei Tiitenisolierung wurden 
keine Samen erhalten. 18-chromosomige Pflanzen sind in Fig. 151 
und k abgebildet. 

2n= 19. Es wurden 4 19-chromosomige Pflanzen erhalten. 2 von 
diesen bliihten nicht (919—50 und 930—8), die iibrigen 2 entwickelten 
5 bzw. 10 Bliitenstande (907—15, Fig. 14 b und 919-28). Die Pflanzen- 
héhe betrug 10—20 cm und die Pollenfertilitat erreichte bei diesen 
einzigen 2 Pflanzen, die untersucht werden konnten, 29 bzw. 96 %. 
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Von 919—28 wurden nach freiem Abbliihen 8 Samen, bei Isolierung 
aber keine Samen erhalten. 

2n= 20. Solche Pflanzen fehlten ganz. 

2n= 21. Nur zwei Pflanzen wurden erhalten, namlich 918—35 
und 935—32. Erstere war sehr klein und zart (Fig. 14 h), 11 cm hoch 
und ohne Turgeszenz. Sie bliihte nicht und trotz bester Pflege ver- 
welkte sie friih. Letztere war etwas kraftiger, sie hatte 1 Bliitenstand, 
der sich ziemlich entwickelte. Sowohl Bliitenstand wie Blatter er- 
reichten eine Héhe von 23 cm. Die Bliiten waren weiss. Der Pollen 
war sehr schlecht, es wurden nur einzelne gute Pollenkérner beobachtet 
(weniger als 1 %). Es wurden keine Samen erhalten. 

2n= 22. Diese Pflanzen zeigten wiederum bessere Vitalitat. Von 
den 7 erhaltenen Pflanzen war nur eine (930—2) ganz ohne Biliiien. 
Die iibrigen hatten 2—14 Bliitenstande. Pflanzenhéhe 10—30 cm. Die 
Fertilitat des Pollens variierte; wahrend 945—1 am meisten abortive 
Staubblatter hatte, in denen die Pollenmutterzellen in der Entwicklung 
niemals weiter als zum pachytenen Stadium kamen bevor ihre Riick- 
bildung begann, hatte Nr. 911—29 9 % guten Pollen und die tibrigen 
46—95 % guten Pollen. Alle ausser 945—1 gaben bei freiem Ab- 
bliihen Samen; so hatte 917—1 2 Samen, die iibrigen alle je tber 10 
Samen. Bei Tiitenisolierung wurde kein Samenansatz erzielt. Fig. 15a 
zeigt eine 22-chromosomige Pflanze (919—38). 

2n = 23. Von 8 vorhandenen Pflanzen bliihten alle, 2 von den- 
selben jedoch sehr spat (910—25 und —53). Die Vitalitat war gut: es 
kamen bis zu 28 Bliitenstengel per Pflanze vor und die Pflanzenhéhe 
betrug 20—40 cm. Eine von diesen Pflanzen, 919—=36, ist in Fig. 141 
abgebildet. Die Pollenfertilitat wechselte zwischen 3 und 90 % guten 
Polien. Mit Ausnahme von einer Pflanze gaben alle bei freiem Ab- 
bliihen Samen. | 

2n = 24-32. Diese Chromosomenzahlen zeigte die grosse Haupt- 
masse der F,.-Generation. Da die Anzahl Varianten hier in den ver- 
schiedenen Klassen ziemlich gross ist, kommt den Mittelwerten in 
Tab. 14—17 fiir diese Klassen gréssere Bedeutung als den tibrigen zu. 
Ich halte es daher nicht fiir notwendig in diesem Gebiete jede Klasse 
fiir sich zu behandeln sondern verweise auf den untenstehenden Text 
zu den Tabellen. 

2n = 33. Es gab 4 Pflanzen, von denen 1 (935 
kleines Chromosomenfragment hatte. Sie waren alle spater als der 
Durchschnitt und bliihten alle (mit 3—12 Bliitenstanden). Die Pflan- 
zenhohe betrug etwa 35 cm. Die Pollenfertilitat erreichte bei allen tiber 
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90 % guter Pollen, und der Samenansatz war bei freiem Abbliihen sehr 
gut. In 2 Fallen (911—19 und 939—1) wurden bei Isolierung einige 
Samen erhalten. 
2n = 34. Es gab 2 Pflanzen mit dieser Chromosomenzahl (908—8 
und 939—1). Sie glichen den vorhergehenden. Nr. 939—1 war sehr 
gross und krfftig, sie erreichte eine Héhe von iiber */, m. Beide hatten 
gute Pollenfertilitat, aber nur 939—1 bildete eine gréssere Menge 
Samen aus. 
2n = 38 und 39. Es wurde je eine Pflanze mit diesen Chromo- 
somenzahlen angetroffen, nimlich 919—18 (2n=-38) und 909—11 
(2n = 39). Erstere war ziemlich friih und hatte 3 Bliitenstande, letztere 
war spater und hatte nur 2 Bliitenstaénde, aber sie war dafiir umso 
kraftiger und robust (Fig. 
16 e). Ihre Blatter hatten fast 
1 cm im Durchschnitt und 
waren steif, aufrecht und 
glauceszent. Die Hoéhe beider 
Pflanzen erreichte etwa 40 
| cm. Beide entwickelten bei 
freiem Abbliihen Samen und 
919—18 iiberdies bei Isolie- 
rung 6 Samen. 
2n = 45. Diese Pflanze, 
935—18 (Fig. 22), war in 
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b mehreren Hinsichten  frap- 
Fig. 22. 935—18 (45), a: Habitusbild, pant. Sie war klein und zart, 
iceman 15 cm hoch. 2 Bliitenstaénde 


entwickelten sich frih und wurden gegeniiber allen durch sehr aus- 
gezogene Bliitenhullen charakterisiert. Die Perigonblatter waren diinn, 
schmal und spitzig (Fig. 21 /) und die Staubblatter waren kurz, sie er- 
reichten nicht die Halfte der Lange der Perigonblatter. Die Pflanze 
war schwach und kranklich und sah im ganzen Sommer aus als ob sie 
eingehen wtrde, aber schliesslich gelang es mir einige Samen zu er- 
halten. Wegen ihrer geringen Vitalitat kann man den Verdacht hegen, 
dass ihre Chromosomenkombination eine disharmonische gewesen ist. 
Die Pollenfertilitat war jedoch gut. 

Text zu Tab. 14—19. Diese Tabellen bringen die zusammenge- 
fassten Resultate der Untersuchungen der Morphologie der F.-Genera- 
tion, hauptsachlich ausgefiihrt in deskriptiver Absicht. Es diirfte nam- 
lich sein Interesse haben in einem Fall, wo 21 verschiedene Chromo- 
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somenzahlen in der gleichen Art bekannt sind, die A4ussere Morphologie 
der Pflanzen im Verhiltnis zu den verschiedenen Chromosomenklassen 
zu studieren. Es muss betont werden, dass besonders mit Hinsicht auf 
die niedrigen Chromosomenzahlenklassen 16—23 die Zahlen wegen der 





geringen Variantenanzahl keinen statistischen Wert haben. 


Gleiches 


gilt natiirlich fiir die einzelnen Pflanzen, die eine h6here Chromosomen- 
zahl als 2n = 32 haben. 































































































TABELLE 14. Anzahl von Bliitenstdnden, Friihzeitigkeit und zweites 
Bliihen. 
| Anzahl von 7 z 
Bliitenstan- = —________________| § 
den 16 | 17| 18| 19| 21| 22| 23] 24] 25| 26] 27| 28| 29 | 30 | 31 | 32| 33| 34) 38/39) 45) 5 
_ —| 2} Qi 2) 1 1 14 3 5 7| 16 30| 50 23) 6|—| —| —| —| — | 153 
es —| 1;—|—| 1)—} 2) 1)—| 2) 1/12) 13) 18) 12) 3;—| 1 —| —|—| 67 
; See =} 4} a] =) 7) 3} 71 ala} 3} 3) 6) 201 26 a4] 8 |—i—} 1} 1] 91 
| 2... —| 1) 1)—|-| 1)—| 4)—| 1) 2) 7 13) 13) 12) 1) 1) 1) 1)-/-| 59 
5; aes 2)—|—|—|—| 1) 2) 1) 1) 1) 2) 1) 12) 19) 14) 5)—|-/-|-)—-| 61 
ee —(|uvuvadioiwvwaiasaaasg as 2——/-|-—|-| 38 
didn sensseksia 1} 1]—|—|—|—| 1)—| 1/—/—| 2} 8] 12) 2) 2}-/—-/-|-|-| 30 
; wees | 1) 14;—|—|-|—}—|. 2;—/—) 3) 1) 6} 7 2) 2) 2-—|-|—'— 27 
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Tab. 14 enthalt eine Ubersicht iiber die Anzahl Bliitenstinde, 
Tab. 15 zeigt die Héhe der Pflanzen und Tab. 16 die Lange der Petalen. 
Diese drei Eigenschaften sind gewahlt worden um die allgemeine Vitali- 
tat zu reprasentieren. Friihzeitigkeit sowie Vermégen ein zweitesmal 
zu blithen, welche Eigenschaften in Tab. 14 behandelt sind, sind auch 
als Vitalitaétseigenschaften zu betrachten. 

In bezug auf die Anzahl Blitenstengel zeigt die Klasse 2n — 16 
eine grosse Uberlegenheit iiber simtliche andere Klassen. Dies beruht, 
wenn man die Klassen 2n — 17, 18, 19 u. s. w. vergleicht, sicherlich auf 
einer grésseren Vitalitat der Klasse 2n = 16. Aber bei einem Vergleich 
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mit héheren Chromosomenklassen, beispielsweise 2n = 32, kommt ein 
anderes Moment hinzu. Tetraploide Typen entwickeln sich namlich 
langsamer zu ihrer vollen Grésse, was wahrscheinlich mit ihrem Riesen- 
wuchs im Zusammenhang steht. Wenn man gleichzeitig einen gewohn- 
lichen diploiden und einen Gigastypus nebeneinander pflanzt, so hat 
die Diploide bereits im zweiten Jahre eine kleine Biilte gebildet, 
wihrend die Tetraploide nur einige wenige Zwiebel entwickelt, die je- 
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Somatische Chromosomenza 


Schema 1. (Siehe Text.) 


doch zu voller Héhe auswachsen. Aber nach ein paar Jahren ist die 
Tetraploide im allgemeinen zu einer viel grésseren Biilte ausgewach- 
sen als die Diploide wahrend der gleichen Zeit. 

Die beiden anderen Vitalitatseigenschaften Pflanzenhéhe und 
Perigonblattlange zeigen in ihrer Ausbildung in verschiedenen Chro- 
mosomenklassen eine auffallende Ubereinstimmung miteinander. Diese 
Erscheinung geht beim ersten Blick auf die Kurven im Schema 1 her- 
vor. Beide Kurven sind bei 2n = 21 sehr niedrig, dann bilden sie einen 
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kleinen Gipfel bei 2n = 24, gehen dann wiederum hinab gegen 2n = 25 
und 26 und steigen dann an bis zu 2n = 382, wo sie gréssere Héhe haben 
als bei 2n = 24. Pflanzen mit 2n = 24 sind offenbar harmonischer 
ausgertistet als Pflanzen der benachbarten Klassen. Von Interesse ist, 
dass auch die Frequenzkurven fiir die Chromosomenzahlen selbst (im 
Schema 1 -—-—- —) einen Gipfel bei 2n = 24 zeigen und sich also in 
aihnlicher Weise wie die Vitalitatskurven verhalten. Bei den Pflanzen 
mit 2n — 24 spielt ja ein Gametenmangel nicht mit ein, da die haufig- 


TABELLE 17. Die Pollenfertilitat der F.-Generation. 







































































20 = 
~~ Pollen on 
| 16|17|18|19| 21 |22/23/24)25|26|27/28|29| 30 31/32/33 34/38 39/45 | 
| iy elon | | 
: ili} a | a} al alt ale 1 3; 2 TLL 12 
| 6—10......... 1) 4—|—| — | 1}—|—|—|-| 1]-] 1) -|-|-|-|-/-|-|-|_ 5 
| 11—15......... —|=l-|-} — |-|-} -|-1--] -I--I-I--I-I-| 1. 
| 16—20......... eo ppeedon| = fad Shad Bandantont —|--|-|-|-—-|_ 4 | 
| 21—25......... —|—| 1—} — |—|—| 1)—] 1/-} 2) 1) 4/-|-J-|-/-|-/-| 10 | 
| 26—90......... —|—|—} 1) — J—} a—f--| 1J—} )—} }—|-|-J-}-J-|-| 5 
| 31—35......... —|—|—|—| — j|-|—|—|-|-|-|-|-} 1J-/-/-/-/--/-| 11 | 
| 36—40......... ——|—|—} — || 11 2 1 1) 1-4 --i-|-j-| Ss 6 =| 
| 41—45......... —|-|-|-; — |=|-|-|-|-/-} 1) 1) 1]-|-|-|-|-|-|-| 3 
| 46—50......... —|—|—|— | — | 1) | aj—|—| al—-} ajj-i-l—-} ss 
51—55.........,—|—|-|—} — |-| tj—-|—|—|—|-| 2) -|-/-|-|-|-- -| 3 
56—60......... —|—|—|-} — |-|-|-|-} 1) 1;-) 3) —} 2-|-|--, 7 | 
61—65.........,—|—|—|—| — |-|—| ||| 4 2 ai—-i—i-i-|-/-| ss | 
66—70........ 1}——-|—| — |—|—} 3|—|—] 1] 2) 3) 1) J—|-J—|-|-|-|_ 13 | 
T—T5......0.0: 1} 4) 1) — |-|-| 2—-|—|—|-} 4} 3}—-|-|-}-|-|-|-| 11. | 
76—80......... —|—|-|-]} — |-|-|-|-|E| 2) 1) 2) 4) 1;,—/-]-|-|--|_ 10 | 
81—86......... 2} 1j—|—| — |—|—|—|—} 1] 1) 1) 3) 3) 4) |---|] 17 | 
86—90.........| 2 —- — | U4) 4) 2) 1) 1) 5 7 17110 1/—|—/—|— 1} 55 | 
91—96......... | 3i—| 1/—| — | 1/—-] 3|— 2 2/15/45) 714018) 3) 2——'—, 206 _ | 
ae i i — =e 1| ai 19/18|12|—|—| 111—| 68 | 
Summe|10| 5 5| 3] | 16| 6 129/79/32| 3 2) 1| 1) 11 450 | 
Mittelwert |77/69|64/63 0— 1148137 ee 69 ae 86 90:94/94'91/96 98.90, 82 








sten Gameten bei den Triploiden gerade die 11—12-chromosomigen 
sind. Waren alle Gameten funktionsfaihig und alle Zygoten vital, so 
sollte die grésste Klasse unter den Nachkommen bei 2n = 24 gelegen 
sein. Dass in der Klasse 2n = 30 mehr Pflanzen erhalten worden sind 
als in den Klassen 31 und 32 darf nicht als ein Zeichen fiir geringere 
Vitalitat bei den 2 letzteren Klassen gedeutet werden, sondern dies 
beruht ganz einfach darauf dass 15- und 16-chromosomige Gameten 
selten sind. 

Die Pollenfertilitat bei den diploiden und tetraploiden P-Pflanzen 
erreichte, wie erwahnt worden ist, mehr als 90 % guten Pollen. Da man 

Hereditas XXII. 4 
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bei einem Autotetraploid eine geringere Pollenfertilitat hatte erwarten 
k6nnen, wurden mehrere Pollenzahlungen ausgefiihrt; es wurde jedoch 
in dieser Hinsicht kein signifikativer Unterschied zwischen Diploiden 
und Tetraploiden erhalten. Gewisse Staubblatter der Tetraploide wa- 
ren abortiv, aber wenn Pollen vorhanden war, so war dieser gewOhnlich 
gut. Die Pollenfertilitat der F,-Triploiden betrug im Durchschnitt 
75 % guten Pollen. Tab. 17 zeigt die Pollenfertilitat der F.-Pflanzen. 
Die diploiden Pflanzen haben eine ziemlich niedrige Pollenfertilitat 
(77 %). Indessen sollte vielleicht die diploide Pflanze 942—1 nicht 
mitgerechnet werden, da ihre niedrige Pollenfertilitat (10 %) méog- 
licherweise auf strukturellen Chromosomenveranderungen beruht, was 
durch die Voruntersuchung der Meiosis in Azetokarmin angedeutet 
worden ist. Bleibt daher diese Pflanze unberiicksichtigt, so erhalten 
die 16-chromosomigen F,-Pflanzen einen Mittelwert von 85 % guten 
Pollen. Von Interesse ist, dass die Pollenfertilitatskurve (Schema 1 = 
ecares ) mit den friiher besprochenen Vitalitatskurven Ubereinstimmung 
aufweist: sie bildet einen Gipfel bei 2n = 24, geht dann herab zu 2n = 
= 25 und steigt dann allmahlich um von 2n = 31 und aufwarts bei tiber 
90 % guten Pollen zu liegen. 

In der F.-Generation kam recht haufig die Ausbildung von Riesen- 
pollen mit verdoppelter Chromosomenzahl vor. Im zytologischen Teil 
soll der Bildungsmechanismus fiir diese Riesenpollenk6érner, die fiir 
die ganze Gattung Allium so charakteristisch sind, beschrieben werden; 
hier soll nur eine Ubersicht iiber das Vorkommen derselben gegeben 
werden. Wie friiher mitgeteilt worden ist (LEVAN, 1931), wird Riesen- 
pollen recht haufig in diploiden Typen von A. Schoenoprasum gebildet. 
Bei Autotetraploiden kommen auch einzelne sporadische Riesenpollen- 
kérner vor. In der triploiden F,-Generation herrschte im allgemeinen 
das gleiche Verhjiltnis, jedoch zeigten gewisse Pflanzen eine regelmas- 
sigere Produktion von Riesenpollen, namlich 


ee ee 1—2 % Riesenpollen 
1 oa | a ae a hears 6 % > 


Tabelle 18 zeigt das Vorkommen von Riesenpollen in der F,-Gene- 
ration. Wie ersichtlich kommt Riesenpollen in mehreren Fallen unter 
den Nachkommen von 642, 646 und 648 vor, wahrend Nachkommen 
von 645 nur in einer Nummer, 919, das Vorkommen von gigas-Pollen 
aufweisen. In der letzten Kolumne der Tabelle, »Spezifikation», werden 
die Chromosomenzahlen der Pflanzen mit Riesenpollen aufgerechnet 
und in Klammern ist die Frequenz von Riesenpollen angegeben, wie 











ALLIUM SCHOENOPRASUM 





51 





sie in einem oder mehreren Praparaten hat berechnet werden kénnen. 
Eine einfache Zahl gibt in diesem’ Fall die absolute Anzahl der beobach- 
teten Riesenpollenkérner an, eine Prozentzahl dagegen bedeutet ein so 
regelmassiges Vorkommen von Riesenpollen, dass der Prozent hat be- 
rechnet werden k6nnen. 





TABELLE 18. Das Vorkommen von Riesenpollen in der F.-Generation. 











Aus der Tabelle geht u. a. folgendes hervor. 
suchten F,.-Pflanzen zeigen die Bildung von Riesenpollen. 
quenz variiert stark: 

















os oe | 
unter- Pflanzen ; ; r 
Nr. mit Spezifikation 
suchte 5 
Pflanzen | Riesen- 
Pollen 
OD ss cvwaeesss 17 1 28 (1 %) 
907... 22 1 29 (1) 
re 6 5 28 (4 %) 32(1 %) 34 (1) 
909.. oF 4 28 (6 %) 28 C %) 29 (3) 31 (1 %) 
910.. 42 9 23 (1) 27 (22 %) 27 (99 %) 27 ed %) 
” a Pg 291) 306 #) 31(7 2 
| 2 (6 %) 
ae 23 2 | 24 (1) 30(1 2%) 
: | 15 3 29 (2 %) 29 (8—10 2%) 31 (1) 
1) Eee 5 0 
DE es 5 sccscescs 17 1 30 (1) 
1 aes ee 29 4 24 (1—2 %) 25 B—5 %) 29 (2 2%) 29 (3 2%) 
916.. 4 0 
— ecemanae 2 | 9 
918.. 30 | 2 31 (2) 31 (99—100 2%) 
EOF oocoscwe 34 | 2 23 (2) 24 (8) 
ee 14 0 
ee 24 0 
| 922.. 15 0 
EBs osccencsiees 8 0 
MB. sss cossein 11 3 17 (2 %) 29 (44 %) 30(1 %) 
$25.. ah 5 24 (4 %) 28(7) 30 (4) 31(1) 31 (4) 
| 926.. 8 2 17 (1 %) 23 (99 2%) 
| SUED cccscestes 9 1 32 (1) 
SEO c.s2ssecse 0 0 
ID oc cesccSees 4 1 30 (1 9%) 
MASE eos sc satis 1 0 
Dib oc 2s ces coe 15 0 
933... 5 0 
Uh): Ue 23 1 31 (1) 
ol ee eeree 54 4 26 (4) 28 (2 %) 28+ Fr. (3) 29 (6 %) 


Etwa ?/,, aller unter- 
Die Fre- 


Einzelne Riesenpollenkérner wurden in 19 Fallen beobachtet 
1—10 % 

22 und 44 % 
98—100 % 
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> » 22 > 
> » jeeinem Falle » 
> » 4 Fallen > 
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Diese letzteren vier Fille waren: 





Nummer 2n 
DADE EG ore euch cea h eae Shum meus 27 
NOE gb eS Pte iele we savw is ke ene ae oie se iss eee 27 
Nba ee iuce Sie euch eee ew eos ene lanes 31 
Po) canine at iris oils eine eaccete 23 


Es kann gesagt werden, dass keine somatischen Zahlen zur Bildung 
von Riesenpollen besonders disponiert zu sein scheinen. Die Frequenz 
des Riesenpollens folgt ziemlich der Frequenz der Chromosomenzahlen: 








aac ean ————— 
| 2n | 17 23 24 25 26 27 28 28+ Fr. 29 30 31 32 34 | Summe 





AnzahlFaille 2 3 4 1 1 3 7 1 98234 48 Falle | 

Die Samenfertilitat geht aus Tab. 19 hervor. Die obere Abteilung 
dieser Tab. zeigt den Samenansatz bei freiem Abbliihen. Dieser Samen- 
ansatz war im allgemeinen ziemlich gut: Von allen Chromosomen- 
zahlenklassen ausser 2n = 18, 19, 21 und 45 gab es eine Pflanze mit 
mehr als 50 Samen. Und Samen iiberhaupt wurden von allen Chro- 
mosomenklassen ausser von der 21-Klasse erhalten. 

Schlechter war der Samenansatz bei Tiitenisolation (Tab. 19, un- 
tere Abteilung). Von jeder Pflanze wurde im allgemeinen nur 1 Bliiten- 
stand isoliert. Hierbei wurden Samen nur in den Klassen 2n = 24, 
27—33 und 38 erhalten. Die 45-chromosomige Pflanze wurde in einer 
Zelle isoliert und gab 3 Samen. Von 333 isolierten Pflanzen wurden 
600 Samen erhalten, von denen die Hauptmasse den Klassen 2n = 30 
——32 angehorte. Ich will jedoch nicht mit Sicherheit ein Gleichheits- 
zeichen zwischen kein Samenansatz bei Tiitenisolierung und Selbststeri- 
litat setzen, denn,, wie bereits im Zusammenhang mit den Fertilitatsver- 
haltnissen der F,-Generation erwahnt worden ist, besteht Grund zur 
Annahme, dass die Tiitenisolierung schadlich auf die Bliiten einwirkt, 
da in den Tiiten haufig Pilzbildung u. dgl. wahrgenommen worden ist. 


7. DIE CHROMOSOMENZAHLFREQUENZ IN TRIPLOIDNACHKOMMEN. 


Die in der F,-Generation von Allium gefundene Verteilung der 
Chromosomenzahlen ist fiir Triploidnachkommen recht eigentiimlich. 
Obgleich die Samen nicht bei Isolation gebildet worden sind, zeigen 
die Chromosomenzahlen, dass nur ein Bruchteil der Nachkommen auf 
Riickkreuzungen mit dem diploiden Elter zuriickgefiihrt werden kann, 
der in zahlreichen Varietéten in der Nahe gewachsen ist. Ganz 
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sicher liegt hier das Resultat einer starken Selektion entweder im 
Gametenstadium oder im Zygotenstadium vor. Das reiche Vorkommen 
von leeren cder nicht keimfahigen F,-Samen kann gut in Zusammen- 
hang mit der Selektion von Zygoten gebracht werden, die ihre Chromo- 
somenzahl nicht um etwa 2n = 30 haben. 

In welchem Stadium diese Selektion einsetzt habe ich nicht unter- 
sucht. Jedenfalls zeigt die folgende Aufzihlung von schwachen oder 
sterbenden Pflanzen wahrend des Sommers 1934 kein Ubergewicht fiir 
irgend eine spezielle Chromosomenzahlgruppe: 




















2n | 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 |Summe 
| Anzahl | | | 
| Pflanzen} — 13 2 — 11 — 4 3 5 7 14 31 48 22 6/| 148 


Hier diirfte es am Platze sein etwas iiber die in der Literatur be- 
schriebenen Nachkommen von Triploiden zu erwahnen. Haufig han- 
delt es sich um Riickkreuzungen zwischen Triploiden und einem der 
Eltern. Man kann verschiedene Typen von Chromosomenzahlenver- 
teilungen unterscheiden. Am haufigsten sind die Zahlenverteilungen, 
bei denen die Hauptmasse der Nachkommen aus Pflanzen mit 0—3 
Extrachromosomen ausser der diploiden Zahl bestehen. Eines der am 
besten bekannten Beispiele dieses Typus ist Datura (BLAKESLEE and 
BELLING, 1924), wo in den Nachkommen von Triploiden nach Selbst- 
befruchtung und nach Kreuzung Triploid X Diploid keine einzige 
Pflanze mehr als 3 Extrachromosomen und iiberdies nur eine Pflanze 
3 solche hatte. 

Ahnlich verhalt sich die Tomate (LESLEY, 1928), wo unter 66 
Pflanzen der Nachkommen von Triploid X Diploid 50 Pflanzen die 
Chromosomenzahl’ 2x oder 2x + 1 hatten. Bei Petunia (TJEBBES und 
LEVAN, unver6ffentlicht) ist in der gleichen Kreuzung die Trisomen- 
klasse die haufigste, aber auch 2x und 2x + 2 sind zahlreich repra- 
sentiert. 

Ein anderer Typus von Triploiden gibt bei Kreuzung mit Diploiden 
allerdings zum gréssten Teil Klassen mit fast 2x, aber auch vereinzelte 
Pflanzen der Klassen bis zu 3x. Hierher gehéren die Oenothera-Falle, 
semigigas-Typen gekreuzt mit Diploiden. Hierbei ist die Erscheinung 
zutage gekommen, dass die Extrachromosomen am leichtesten durch 
die Eizellen iiberfiihrt werden (OVEREEM, 1921; BOEDIJN, 1925; DuL- 
FER, 1926; CAPINPIN, 1933). Am haufigsten werden gebildet 2x, 2x + 1 
und 2x + 2, aber alle Zahlen zwischen 2n = 20 und 30 k6énnen gebildet 
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werden. DULFER (I. c.) ist der Ansicht, dass durch bessere Pflege der 
Mutterpflanze, die Chromosomenzahlverteilung in die Richtung gegen 
3x verschoben wird, indem eine Anzahl sonst nicht lebenskraftiger Zy- 
goten erhalten werden. 

NAVASHIN (1929) untersuchte F, und F, nach freiem Abbliihen von 
triploidem Crepis capillaris (2n==9). In F, dominierten diploide und 
triploide Typen (70 bzw. 33 Pflanzen), aber es wurden nur 2 Trisomen 
und keine Tetrasomen erhalten. In F,, von der eine sehr grosse An- 
zahl von Pflanzen untersucht worden sind, gab es 613 2x-Pflanzen, 
275 3x- und 13 bzw. 16 2x + 1- und 2x + 2-Pflanzen. YARNELL (1931) 
fand bei Fragaria in der Kreuzung 3x X 2x meistens Diploiden und 
Trisomen, aber ausserdem wurden vereinzelte Pflanzen mit fast allen 
Zahlen bis zu 3x + 1 erhalten. 

In Mais (Mc CLINTOCK, 1929) wurden in der Kreuzung 3x X 2x 
vereinzelte Pflanzen mit Chromosomenzahlen zwischen 20 und 30 er- 
halten (nimlich 21—25 und 27), in der reziproken Kreuzung wurden 
hauptsachlich Diploide erhalten, was deutet auf »a decided selection 
against extra chromosome carrying male gametes and a less obvious 
selection against extra chromosome carrying eggs.» 

LAMMERTS (1929) machte eine Riickkreuzung zwischen F, von 
Nicotiana rustica X paniculata (2n = 36) und Nicotiana paniculata 
(2n = 24) und erhielt teils eine Sammlung tetraploider Typen, teils alle 
Zahlen zwischen 2n = 25—33, jedoch am meisten die Klassen 28—30. 

In einer dritten Gruppe von Triploidnachkommen scheint eine ge- 
wisse Ubereinstimmung mit dem Allium-Fall zu bestehen. Dies gilt 
speziell einen Fall von Avena (NISHIYAMA, 1934). Avena barbata 
(2n = 28) wurde mit zwei diploiden Arten, Avena strigosa und Wiestii 
(2n = 14) gekreuzt. Die 21-chromosomigen Bastarde gaben zusammen 
folgende Nachkommen: 


Prat ely tn leks 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 Mittel 
Anzahl 
Pflanzen ... 10 5—— 113 1—— 4 8 44 35 12 24.6 


Die auffallende Ahnlichkeit mit meiner Allium-F, ist leicht zu sehen. 
In beiden Fallen liegt nur ein geringer Prozent der Pflanzen unter 3x 
und in beiden Fallen besteht eine Anhaufung von Pflanzen in der Nahe 
von 4x. NISHIYAMA hat auch folgende Generationen untersucht und 
findet in Ubereinstimmung mit KIHARA, dass die Chromosomenzahlen 
in diesen Generationen mehr und mehr die Tendenz zeigen sich in eine 
»increasing group» und eine »diminishing group» aufzuteilen. Zahlen 
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oberhalb von 3x nahern sich dem 4x-Stadium, Zahlen unter 3x nahern 
sich dem 2x-Stadium. Eine Balanz wird erst erhalten, wenn alle in 
2x oder 4x tibergegangen sind. Dieses Gesetz, von dem wir gefunden 
haben (TJEBBES und LEVAN, unver@6ffentlicht), dass es fiir Petunia gilt, 
hat seine grésste Bedeutung fiir Pflanzen, die ganz auf geschlechtliche 
Fortpflanzung angewiesen sind. Bei Pflanzen mit vegetativer Fort- 
pflanzung kann eine lebenskraftige Pflanze mit irgend einer beliebigen 
Chromosomenzahl fortbestehen. So hat z. B. Allium carinatum trotz 
seines triploiden Zustandes, dank seiner Bulbillenfortpflanzung in 
Europa grosse Verbreitung erlangt. 

Eine ahnliche Tendenz, wie die bei Avena zeigt eine triploide Tri- 
ticum-Kreuzung (THOMPSON, 1931). Triticum durum und turgidum 
(2n = 28) wurde mit Triticum monococcum (2n= 14) gekreuzt und 
der Bastard frei abbliihen gelassen. Unter den Nachkommen gab es 
eigentiimlicherweise keine Chromosomenzahl unter 2n = 26. Die am 
zahlreichsten vertretene Klasse war 2n = 28. Auch 2 Pflanzen mit 42 
Chromosomen entstanden. 

Neulich hat JANAKI-AMMAL (1934) nach Selbstbefruchtung eines 
triploiden Solanum Melongena 13 tetraploide Pflanzen erhalten (ev. 
auch 4x—2—4). Ein sehr ratselhafter Fall ist von HUSKINS beschrieben 
worden (1934), in dem es sich um Nachkommen einer triploiden Tomate 
handelte. Die in Frage stehende Pflanze war bis auf einen Zweig, von 
dem 22 Samen erhalten worden sind, ganz steril. Diese ergaben 11 
Pflanzen, die alle Tetraploide waren. 


8. ZUSAMMENFASSUNG DES MORPHOLOGISCHEN TEILS. 


Das Studium der verschiedenen Formen von A. Schoenopra- 
sum, teils in Kultur teils als Herbarmaterial, hat mich zur Auffassung 
gefiihrt, dass man-in der Art mit Sicherheit drei morphologische Typen 
unterscheiden kann: 1) den diploiden, 2) den autotetraploiden Gigas- 
typus und 3) einen allotetraploiden Typus. 


A. DIPLOIDES A. SCHOENOPRASUM. 


Die floristische Literatur und meine Kulturexperimente zeigen, dass 
das diploide A. Schoenoprasum aus einer sehr grossen Anzahl von Bio- 
typen besteht. Hierher miissen u. a. gerechnet werden: A. sibiricum L., 
A, Ledebourianum ROEM. et SCHULT. und A. alpinum HEG. Aus prakti- 
schen Griinden diirfte es zweckmassig sein, dass die Systematiker diese 
Typen sowie einige andere hier nicht naher behandelte als Varietaten 
von A. Schoenoprasum beibehalten. Es muss jedoch betont werden, 
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dass es zwischen allen wahrscheinlich ganze Serien von Ubergangs- 
formen gibt, die genetisch bedingt und je fiir sich konstant sind. 

Die Pollengrésse ist ein sicheres Kennzeichen fiir alle diploiden 
Formen. Pollenkérner von getrocknetem Material, studiert in Essig- 
saurekarmin, haben eine Lange von 28—30 wu. 


B. DER AUTOTETRAPLOIDE GIGASTYPUS. 


Ist ein gut ausdifferenzierter Typus, der vollkommen fertil ist. 
Auch an getrocknetem Material kann er von grosswiichsigen diploiden 
Typen durch seine grésseren Pollenkérner (36—40 « Lange) unter- 
schieden werden. Er diirfte via die Triploide aus der diploiden Form 
durch Gametenverdoppelung entstanden sein. 

Vom Einsammler desselben, TuRESSON (1931), wurde angenom- 
men, dass dieser Typus mit A. Schoenoprasum var. sibiricum GARCKE 
identisch sei. Natirlich stimmt er mit diesem sowohl in bezug auf den 
kraftigen Wuchs, die oft halbrunden Blatter und vor allem hinsichtlich 
der meistens langschmalen Form der Perigonblatter gut tiberein. Es 
diirfte indessen vorzuziehen sein, die Varietétsbezeichnung sibiricum 
fiir die diploiden Typen zu reservieren, die mit diesen Charakteren 
ibereinstimmen. Da der tetraploide Gigastypus ein charakteristischer 
Typus fiir sich ist, erachte ich es als am zweckmassigsten ihn von allen 
diploiden Formen systematisch getrennt zu halten. 


C. DER ALLOTETRAPLOIDE TYPUS. 


Ist von allen tibrigen A. Schoenoprasum-Formen durch mehrere 
Charaktere abweichend: die stark markierten Zwiebel, die Linge der 
Blitenstiele, die Form der Bliiten u. a. Infolge seiner spiten Bliihte- 
zeit diirfte in der Natur (wenn er dort vorkommt, wofiir das Herbar- 
material zu sprechen scheint) keine Gefahr bestehen, dass es zu einer 
Vermengung mit itibrigen A. Schoenoprasum-Typen kommt. Seine 
Pollenlange ist etwas geringer als die der Autotetraploide, was auf einer 
mehr rundlichen Pollenform (Lange 36—37 ~) beruht. Die Méglich- 
keiten fiir seine Entstehung durch somatische oder gametische Chro- 
mosomenverdoppelung werden im Schlusskapitel erértert. 


D. DIE KREUZUNG ZWISCHEN AUTOTETRAPLOIDEM UND DIPLOIDEM 
SCHNITTLAUCH. 

Gelingt in der einen Richtung, wenn auch mit Schwierigkeit. Der 

F,-Bastard ist triploid und in vielen Eigenschaften intermediar zwi- 

schen den Eltern; er nahert sich jedoch dem tetraploiden Elter. Die 
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nach der Triploide aufgezogene F.,-Generation zeigt eine starke Spaltung 
und Umkombination der Eigenschaften mit Vorkommen von extra- 
vaganten Typen. Der Mittelwert fiir die somatische Chromosomen- 
zahl in F, nahert sich der der tetraploiden Form. 

Wenn man sich die Entstehung einer solchen Kreuzung in der 
Natur vorstellen kann, muss man ihre Bedeutung vom Evolutions- 
standpunkt vielleicht am meisten in den hochchromosomigen Typen 
erblicken, die ab und zu ausgespalten werden, und die ganz sicher sich 
zu neuen lebenskraftigen Rassen stabilisieren kénnen sollten, wie sie 
unter anderen Allium-Arten vorkommen. 


II. ZYTOLOGISCHER TEIL. 
1. METHODEN. 


Wahrend der Jahre 1932—1934 habe ich grosse Teile des vor- 
handenen Materials von A. Schoenoprasum zytologisch untersucht. 
Hierbei habe ich die Chromosomenzahl der Pflanzen nach Fixierung 
von Wurzelspitzen in Navashins Fliissigkeit bestimmt. Ausserdem ist 
die Chromosomenmorphologie oft in der ersten postmeiotischen Teilung 
in Pollenkérnern untersucht worden, wobei in Bouin-Allens Fliissigkeit 
fixierte Ausstrichpraparate verwendet worden sind. Praparate der 
Meiosis sind meistens in Navashin fixiert worden, stets mit Vorfixierung 
in Carnoy. Prophasen werden. jedoch zuweilen mit etwas Osmium- 
saure-haltigen Fixiermitteln, wie verdiinnte Flemming, La Cour u. s. w., 
besser fixiert. Die einzige zur Verwendung gelangte Farbungsmethode 
ist Newtons Gentianaviolettfarbung. 

Hinsichtlich weiterer Angaben itiber die Methodik sei auf eine 
meiner friiheren Arbeiten verwiesen (LEVAN, 1932). 


2. CHROMOSOMENMORPHOLOGIE. 
A. NORMALE CHROMOSOMENMORPHOLOGIE. 


Bisher sind die Chromosomen von A. Schoenoprasum nur wenig 
studiert worden. MESSERI (1931) hat somatische Chromosomen von 
diploidem Schnittlauch abgebildet, TURESSON (1931) ausserdem von 
der tetraploiden Gigasform. LrEvAN (1931) veréffentlichte preliminare 
Daten itiber Quadrivalentbildung und Autopolyploidie innerhalb der 
Art und bildet (1935) Chromosomen von der nahestehenden Art 
A. saxatile ab, deren Zytologie mit der von diploidem Schnittlauch tiber- 


einstimmt. 
Die Grundzahl der iiberwiegenden Anzahl von Allium-Arten ist 8. 
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Zu diesen gehért A. Schoenoprasum. Wie im Vorstehenden erwahnt 
worden ist, ist diese Art in der Natur in diploiden und tetraploiden 
Formen (2n == 16 und 32) angetroffen worden. Die von mir ausge- 
fiihrte Kreuzung zwischen diesen Gruppen ist triploid (2n = 24) 
und unter ihren Nachkommen kommen nicht weniger als 21 ver- 
schiedene Chromosomenzahlen vor (2n = 16—19, 21—34, 38, 39, 45). 
Fig. 23 zeigt somatische Chromosomen aus Wurzelspitzen von 2x, 
3x und 4x Pflanzen und Fig. 24 zeigt Beispiele fiir Chromosomen aus 
F.-Pflanzen mit verschiedener Chromosomenzahl. 

Aus diesen Figuren geht hervor, dass die tiberwiegende Anzahl 





Fig. 23. Die Chromosomen in Wurzelmitosen von a: diploidem (683), b: triploidem 
(642—1), c: autotetraploidem und d: allotetraploidem A. Schoenoprasum. — X 1900. 


Chromosomen bei allen diesen A. Schoenoprasum-Formen aus 2- 
armigen Chromosomen mit medianer—submedianer Insertion be- 
steht. In allen Typen kommt indessen noch eine Art von Chromo- 
somen vor, nimlich subterminal eingeschniirte, die im folgenden als 
Ss, bezeichnet werden. Im basalen Chromosomenbestand, wie er in 
der Pollenteilung von diploiden Arten vorkommt, gibt es 7 median 
eingeschniirte Chromosomen und 1 s;. In somatischen Zellen gibt es 
bei den Diploiden 2, bei den Triploiden 3 und bei den Tetraploiden 
4 s,-Chromosomen. In der F:-Generation ist ihr Vorkommen mehr 
unregelmissig. In den abgebildeten Platten (Fig. 24) hat die 17- 
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chromosomige Form 2 s;, die 21- und 27-chromosomige 3 s,, die 39- 
und 45-chromosomige 5 s,-Chromosomen. 

Das Aussehen der s,-Chromosomen geht aus Fig. 25 hervor. Der 
langste Arm von s, ist etwas langer als der langste Arm irgend eines 
der iibrigen zum Idiogramm gehérigen Chromosomen, der kurzere 
Arm ist gewoéhnlich spharisch und bei vollkommener Kontraktion 





Fig. 24. Die Chromosomen in Wurzelmitosen von verschiedenen F2-Pflanzen. 
a: 909—44 (2n — 17), b: 918—35 (21), c: 907—32 (27), d: 909—11 (39), 
e: 935—18 (45). — X 2400. 


etwas kleiner im Durchschnitt als die fiir A. Schoenoprasum charak- 
teristische Chromosomenbreite. Am kiirzeren Arm von s, ist ein ganz 
kleiner Satellit befestigt, dessen Befestigungsfaden sehr an Lange 
variieren kann, abhaingig vom Stadium und der wechselnden Wirkung 
des Fixiermittels. Der Satellit, der in der ersten Pollenteilung mit 
grosser Deutlichkeit zutage tritt, ist in Wurzelzellen nur bei guter 
Fixierung wahrnehmbar. 
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Um wenigstens einigermassen sichere Charakteristika fiir den 
basalen Chromosomenbestand von A. Schoenoprasum zu _ erhalten, 


habe ich die Chromosomen 
kultivierter Formen (ca. 30) stu- 
diert. Sie zeigten alle  grosse 
Ubereinstimmung; das Vorkom- 
men von Verschiedenheiten in be- 
zug auf Chromosomenlange und 
Chromosomendiameter, Aussehen 
von Satelliten u. s. w. kann ganz 
der variierenden Wirkung des 
Fixiermittels zugeschrieben wer- 
den. Die Chromosomengrésse ist 
in 10 Platten gemessen worden, 
in denen die Chromosomen in 
einer Ebene lagen; die Mittelwerte 
dieser Messungen sind in Tabelle 
20 wiedergegeben. 

Auch in triploiden und tetra- 
ploiden Formen gleichwie in der 
F.-Generation hatten die Chromo- 
somen das_ typische Aussehen. 
Einige vorhandene Abweichungen 
sollen im folgenden Kapitel be- 
schrieben werden. Fig. 25 ge- 
stattet einen Vergleich der s,- 


im Pollen einer Anzahl von mir 


bigid 


38 35 36 5,1 40 


digi 


aber 


LO 45 4O 34 


Fig. 25. Das si:-Chromosom aus der 

ersten Pollenmetaphase von a: diplo- 

idem, b: triploidem und c: tetraploidem 

A. Schoenoprasum. Die Masse in “ sind 

unter den Chromosomen angegeben. — 
X 2800. 


42 


Chromosomen von verschiedenen Typen, indem die obere Reihe in der 
Fig. von einer diploiden Form herriihrt, die mittlere Reihe von einer 


triploiden und die untere Reihe von einer tetraploiden. 
masse sind unter den Chromosomen angegeben. 


Die Total- 
Wegen der ver- 


schiedenen Kontraktion variieren die Langen von 3,1 bis 4,34. Zwischen 


TABELLE 20. Die Lange der Chromosomen in der ersten Pollenteilung 
von A. Schoenoprasum. 











Chromosom Nr. Ti | a | 3 4 5 6 ~ 38 (s,) | 
| | | | 
| | | | | | | 

Langerer Schenkel....... 3,5 | 3,3 | 30 | 29 | 27 | 27) 26 | 4,3 
Kiirzerer >. | 2,6 
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den Chromosomen der Auto- und Allotetraploide kann kein Unterschied 
konstatiert werden; dass Nr. 586 und 664 wirklich Allotetraploiden sind 
wird erst durch ein Studium des Meiosisverlaufes dargetan. 

In einer friiheren Arbeit (LEVAN, 1935) berichtete ich iiber einige 
Beobachtungen tiber eine Verbindung zwischen der Nukleole und einem 
Chromosom. Dies bezog sich speziell auf einige meiotische Prostadien, 
aber auch auf einen Fall von Pollenprophase (A. zebdanense). Auch 
bei A. Schoenoprasum besteht eine solche Verbindung, indem die 
Nukleole in den Pollenprophasen am kiirzeren Arm des s,-Chromosoms 
ausgebildet wird (Fig. 26a, b). 





Fig. 26. a, b: Die Verbindung zwischen der Nukleole und dem si-Chromosom 
(646—4). c: Die erste Pollenprophase einer diploiden Form mit Chromomeren- 
struktur. — X 2100. 


In gewissen Pollenprophasen tritt die Chromomerenstruktur bei 
den Chromosomen sehr deutlich zutage. In gewissen Fallen konnte 
ich simtliche zur haploiden Garnitur gehérigen Chromomeren ab- 
bilden. Fig. 26c zeigt ein derartiges Bild, in dem die zu den ver- 
schiedenen Chromosomenarmen gehérigen Chromomeren annahernd 
angegeben sind. So hat das langste Chromosom im ganzen 25 Chromo- 
meren, das kiirzeste 15. Das s,-Chromosom hat 16 Chromomeren; es 
konnte jedoch nicht entschieden werden, ob der Polfaden das Chro- 
mosom in 15-+1 Chromomeren teilte, oder ob der kiirzere Arm 
mehrere Chromomeren enthielt. Insgesamt sollte ein diploider A. Schoe- 
noprasum-Kern nach diesen Berechnungen ca. 300 Chromomeren ent- 
halten. Es muss betont werden, dass diese Berechnung der Chromo- 
meren héchst approximativ ist; die verschiedenen Formen fihrten 
jedoch zu ziemlich iibereinstimmenden Werten, wenn die gleichen 
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Stadien zu den Berechnungen verwendet wurden. Dagegen fiihrten 
die Chromomerenzahlungen im pachytenen Stadium zu_ erheblich 
héheren Werten, was andeutet, dass die somatischen Chromomeren 
komplexe Bildungen darstellen sollten. 

Bei einem Vergleich mit anderen Allium-Arten zeigt sich, dass 
A. Schoenoprasum ein normales Idiogramm hat. 7 mediane nicht 
Satelliten-tragende Chromosomen-~+ 1 s,-Chromosom ist das am haufig- 
sten vorkommende Idiogramm in Allium (LEVAN, 1935). Das Vor- 
kommen eines s,-Chromosoms ist zuerst bei A. Cepa (TAyLor, 1925) 
nachgewiesen worden und hat dann in bezug auf die Mehrzahl der 
Allium-Arten bestatigt werden kénnen (ANDERSON, 1931; LEVAN, 1931, 
1932, 1933 b und 1935). 

Die Chromosomen von A. Schoenoprasum gehoéren zu den klein- 
sten der bei Allium vorkommenden. Verglichen mit den gréssten bisher 
bekannten Allium-Chromosomen, den von A. (Nothoscordum) fragrans, 
ist der Unterschied gross. Letztere Art hat ca. 3 Mal gréssere Chro- 
mosomenlainge als A. Schoenoprasum und mehr als 13 Mal grdésseres 
Chromosomenvolumen. 


B. CHROMOSOMENMORPHOLOGISCHE ANOMALIEN. 


Von dem fiir A. Schoenoprasum typischen Chromosomenbestand 
kommen einige Abweichungen vor, von denen hier einige Beispiele fir 
sekundiare Einschniirungen, Chromosomentranslokationen und Frag- 
mentationen erwahnt werden sollen. 

a. Sekunddre Einschniirungen. — Sind ab und zu gelegentlich 
beobachtet worden. Nur eine Form, namlich Nummer 807 von Baden, 
hatte eine derartige Einschniirung regelmassiger. Eines der am lang- 
sten submedian eingeschniirten Chromosomen hatte bei dieser Form 
ein achromatisches Band im Abstand von ungefahr 1 von der Pol- 
fadeninsertion (Fig. 27a, b). In der einzigen untersuchten Pollen- 
fixierung hatte ungefahr jedes zweite Pollenkorn diese sekundare Ein- 
schniirung. Nummer 807 (oder eventuell nur die einzige untersuchte 
Bliite) scheint also in bezug auf die in Frage stehende Anomalie hetero- 
zygot zu sein. 

b. Translokationen. — In der Form Nr. 799 von Bukarest zeigten, 
was schon friiher erwahnt worden ist, die fixierten Pollenpraparate 
eine ganze Reihe von Abnormitaten: Es kamen ca. 50 % leere Pollen- 
kérner vor, ferner eine ausgeprigte Tendenz zu Verzégerung des Zer- 
falls der Tetraden, was darin zum Ausdruck kam, dass noch in der 
Anaphase der ersten Pollenteilung die Pollenkérner in Tetraden zu- 
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sammenhingen (Fig. 27d), wahrend in gewdéhnlichen Fallen die 
Tetraden zerfallen bevor die erste Pollenprophase einsetzt. Ferner 
lagen haufig Chromosomen von den meiotischen Teilungen frei draus- 
sen im Plasma der Pollenkérner, z. B. in Fig. 27 c, wo sich der Kern 
in weit vorgeschrittener Prophase befindet, wahrend zwei Chromo- 
somen lose im Plasma liegen. Haufig kommen ein oder mehrere 
Mikronuklei vor. 

Bei einem naheren Studium der Chromosomen dieser Pollenpra- 





Fig. 27. a, b: Die erste Pollenmetaphase in Nr. 807; ein Chromosom ist mit einer 
sekundiren Einschniirung versehen. c—/: Falle von Chromosomentranslokation, 
c—e: Nr. 799, f: Nr. 646—4, g: eine Pollenmetaphase mit einem Fragment. — X 1400. 


parate zeigt sich, dass eine Chromosomentranslokation vorhanden war. 
Eines der submedian eingeschniirten Chromosomen hatte terminal ein 
ca. 0, « langes Chromosomenstiick angeheftet (Fig. 27¢). Ob die 
Translokation die Ursache der erwahnten Stérungen ist, oder ob die 
Translokation in einem schon unbalanzierten Typus entstanden ist 
kann nicht entschieden werden. Die erstere Alternative erscheint mir 
am natiirlichsten, da diese Translokationserscheinung auf einen Bli- 
tenstand beschrankt war, wahrend andere Bliitenstaénde der gleichen 
Pflanze eine vollkommen normale Mikrosporogenese zeigten. 

Friiher ist fiir die Gattung Allium noch ein Fall von Transloka- 
tion beschrieben worden, naimlich bei einer Pflanze von A. Alle- 
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gheniense (LEVAN, 1932). In Ubereinstimmung mit diesem Fall diirfte 
anzunehmen sein, dass bei A. Schoenoprasum Nr. 799 eine Duplika- 
tionstranslokation vorliegt, da alle Chromosomen in den translozierten 
Zellen ihre normale Lange haben. Der Verlust eines 0,5 « langen 
Chromosomstickes wiirde zytologisch sicherlich wahrnehmbar ge- 
worden sein. Bei A. Allegheniense war das translozierte Stiick sub- 
median am Rezeptorchromosom angeheftet, sodass ein verzweigtes 
Chromosom entstanden war. Es war hier keine nennenswerte Pollen- 
sterilitat festzustellen. Die starke Pollensterilitat von A. Schoenoprasum 
Nr. 799 kann médglicherweise darauf beruhen, dass ein Teil der 
Gameten von deficiency betroffen worden und daher letal ist. In den 
Pollenmutterzellen sollte es in der Meiosis I zuweilen zur Bildung einer 
association of four gekommen sein, wie sie bei A. ammophilum (LEVAN, 
1935) beobachtet worden ist. 

Translokationen, die unter dem Einfluss gewisser dusserer Agenzien 
wie Strahlen u. dgl. eine haufige strukturelle Chromosomenveranderung 
sind, sind unter natiirlichen Verhaltnissen sehr selten. Bei A. Schoe- 
noprasum habe ich ausser das oben angefiihrte Beispiel nur noch ein- 
mal diese Erscheinung beobachtet, und hierbei nur in einer einzelnen 
Zelle. Es war dies in einer Pollenzelle der triploiden Pflanze Nr. 646—4 
(Fig. 27 /). Die Pollenzelle hatte 13 Chromosomen, davon 2 s;._ Eines 
der submedian inserierten Chromosomen (im Bilde ganz schwarz) hat 
ein grésseres Chromosomenstiick terminal angeheftet. 

c. Chromosomenfragmentationen. — Sind nicht selten. Wahrend 
der Meiosis kann man hiaufig beobachten, dass von den Chromosomen 
kleine Stiicke abgetrennt werden. Diese Fragmente erscheinen meistens 
in der Anaphase I und sind in unbalanzierten Typen am haufigsten. 
In der triploiden F,-Generation z. B. sind solche Fragmente in der 
Meiosis haufig zu sehen. Zuweilen konnte ich die Fragmente auch in 
der ersten Pollenteilung wiederfinden (Fig. 27 g). Wenn die Fragmente 
mit einem Polfadenmechanismus versehen waren, schienen sie in nor- 
maler Weise sich teilen zu kénnen und machten haufig den Eindruck 
volle Vitalitaét zu besitzen. 

Dass Gameten mit derartigen Fragmenten zuweilen, wenn auch in 
einem sehr geringen Prozent, Gelegenheit erhalten zu fungieren, zeigte 
sich in den Nachkommen der Triploide. Hier gab es namlich unter 620 
Pflanzen 3 mit Fragmenten versehene. Diese Pflanzen waren Nr. 
909—19 (2n=30+ 1 Fr.), 935—9 (2n=33+1 Fr.) und 935—24 
(2n=28+1 Fr.). Die Fragmente kamen in diesen Pflanzen ganz 
regelmiassig vor und wurden in allen Wurzelzellen angetroffen. In der 
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Meiosis lagen sie bei der Metaphase I gewohnlich frei ausserhalb der 
Aquatorialplatte und in der Anaphase I waren sie »lagging». Dies 
hatte zur Folge, dass die Fragmente in den meisten Fallen wahrend der 
Meiosis eliminiert wurden. In den Pollenkérnern dieser Pflanzen 
konnten daher die Fragmente nur in einem geringen Teil der Falle 
beobachtet werden; die Frequenz variierte zwischen jedem zehnten 
und jedem fiinfzigsten Pollenkorn. Die Meiosis bildet demnach eine 
Art Sperre, die die abnormen Chromosomen schwierig passieren k6n- 
nen. Es ist jedoch 
~_™) - moglich, dass wenn 

o in Nachkommen nach 
solchen Fragment- 
pflanzen Individuen 
mit zwei homologen 
Fragmenten gebildet 
werden, diese in der 
Meiosis bessere Aus- 
sichten haben, da sie 
zuweilen gepaart auf- 
treten werden. 

Die in den ge- 
nannten drei F,.-Pflan- 
zen vorkommenden 
Fragmente waren in 
ihrem Aussehen nicht 
gleich. In zwei der 
: Falle, namlich 909— 
Fig. 28. Drei F2-Pflanzen mit Chromosomenfragmenten 19 und 935—9, hatten 


versehen. a, b: 909—19, c, d: 935—9, e—h: 935—24. — die Fragmente me- 
. X2700. os 





diane Insertion, in 
Nr. 935—24 dagegen war die Insertion des Fragmentes terminal 
(Fig. 28). In den beiden ersten Fallen waren die Fragmente grésser 
(ca. 1,5—2,0 w), wihrend das Fragment im letzteren Falle sehr klein 
war (ca. 0.5 u). Das Fragment war bei 909—19 und 935—24 mit einem 
kleinen proximalen Satellit versehen. Beim Fragment von 935—9 habe 
ich keinen solchen entdecken kénnen. Fig. 28 g und h zeigen, dass das 
Fragment bei 935—24 trotz seiner Kleinheit in normaler Weise die 
Mitosis durchmacht. Gerade in derartigen Pollenanaphasen habe ich 
konstatieren kénnen, dass der Satellit des Fragmentes von 935—24 
proximal war. Bei vollkommener Metaphasenkontraktion waren die 
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Arme des Fragmentes sphirisch und in Ubereinstimmung mit dem 
proximalen Arm des s,-Chromosoms hatten sie kleineren Diameter als 
die tibrigen Chromosomen. 

“s is ganz natiirlich, dass gerade unbalanzierte Chromosomzahl- 
typen wie Triploide und Polysomen dazu disponiert sein werden mit 
Fragment versehene vitale Gameten zu bilden. Wenn eines der vor- 
handenen tiberzahligen Chromosomen in einer Gamete bei einer solchen 
Form aus der einen oder anderen Ursache den groéssten Teil seiner 
Chromatinmasse verloren hat, sodass nur die Region um die Polfaden- 
insertion tibrig ist, so soll die Balanz der Gamete hierdurch eher erhéht 
als vermindert werden. 

Fragmentchromosomen sind frither in Allium in 2 Arten konsta- 
tiert worden, nimlich in A. Allegheniense und A. angulosum. Von 
Interesse ist dass die beobachteten Fragmente haufig mit einem Satellit 
versehen sind, eine Beobachtung, die ich auch an réntgenbehandeltem 
Material gemacht habe. 


3. MEIOSIS UND MIKROSPOROGENESE. 
A. DIPLOIDE FORMEN. 


In den diploiden Formen von A. Schoenoprasum, deren Meiosis 
von mir studiert worden ist, habe ich keine grésseren Abweichungen 
von dem Meiosisschema gefunden, dem der grésste Teil der diploiden 
Allium-Arten folgt, und das neulich fiir mehrere Fille beschrieben 
worden ist (LEVAN, 1935). Mit Ausnahme von ein paar Fallen mit 
Chiasmalokalisation (A. Farreri und fistulosum) werden diploide 
Allium-Arten durch vollstandige pachytene Paarung, random arrange- 
ment der Chiasmata und Bildung von ringférmigen oder stabformigen 
Bivalenten charakterisiert. 

Unsere Kenntnis von der Meiosis ist waihrend dem letzten Dezen- 
nium wesentlich erweitert worden. Durch die Arbeiten von BELLING, 
der JOHN INNES-Schule und MAEDA an Organismen mit grossen 
Chromesomen, wie von Uvularia, Hyacinthus, Tradescantia, Vicia, 
Lathyrus u. a., sind Mengen von Beobachtungen und neue Gesichts- 
punkte gesammelt worden. Namentlich haben die quantitativen Me- 
thoden, die beim Studium von Chiasmata wahrend verschiedenen meioti- 
schen Stadien verwendet worden sind, die meiotischen Phanomene weit 
entfernt stehender Organismen miteinander in Ubereinstimmung ge- 
bracht und anscheinend verschiedene Phanomene auf einige wenige 
gleich wirkende Krafte zuriickgefihrt. 
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So gibt es wihrend der Meiosis alle Grade von Terminalisation, von 
einer sehr kleinen Terminalisation (z. B. Hyacinthus) und einer mittel- 
grossen (z. B. Fritillaria imperialis) bis zu vollstandiger Terminalisa- 
tion (z. B. Primula, Campanula). Im letztgenannten Falle sind wahrend 
der Metaphase I alle Chiasmata terminal, und der Terminalisations- 
koeffizient ist 1. 

Die Chromosomenpaarung in der Zygotene von A. Schoenoprasum 
zeigt Fig. 29a. Dort ist ersichtlich wie sich Chromomer mit Chromo- 
mer paart, und wie die Paarung an gewissen Punkten der Chromo- 





Fig. 29. Diploider Typus. a: Zygotene, b: Diplotene, c: friihe Diakinese, d: zweite 
Metaphase, e: Beispiele des s:-Bivalentes. — XX 2100. 


somen einsetzt um dann lings der ganzen Chromosomenlange fort- 
zuschreiten. Dann folgt das Pachytenestadium mit vollzogener Paa- 
rung. Bald kommt es zum Auftreten von Diplotenschlingen (Fig. 29 b), 
wo man dann zu sehen beginnt, dass die zu den Bivalenten gehérigen 
Chromosomen von doppelter Natur sind. Jedes Bivalent besteht nun 
deutlich aus 4 Chromatiden, 2 und 2 gepaart. Dadurch dass diese zwei 
Chromatidenpaare untereinander Faden auswechseln, entsteht in jedem 
Geminus eine Anzahl von Chiasmata. In diesem Stadium scheint die 
Anzahl von Chiasmata ziemlich gross zu sein, 12 bis 15; es ist jedoch 
méglich, dass mehrere derselben nicht wirkliche Chiasmata sind. 
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Nun beginnen die Chromosomen sich mehr und mehr zusammen- 
zuziehen, und gleichzeitig nimmt die Anzahl der Chiasmata ab. Eine 
mehr oder weniger ausgepragte Vergrésserung der Schlinge, in der die 
Polfadeninsertion ihren Platz hat, bedingt, dass die Chiasmata hierbei 
etwas gegen die Enden zu angehauft werden. So entstehen die charak- 
teristischen Diakinesebivalenten (Fig. 29c). Bis zu diesem Stadium 
hat eine starke Reduktion der Anzahl Chiasmata stattgefunden. Die 
mittlere Anzahl von Chiasmata per Bivalent betragt in der Diakinese 
ca. 3 gegentiber 5—7 wahrend der mittleren Diplotene. 

Die Anzahl terminaler Chiasmata hat jedoch unterdessen nicht 
nennenswert zugenommen. Die Erklarung hierfiir ist in verschiedenen 
Umstanden zu suchen. So kann sie darauf beruhen, dass der Aus- 
tausch von Chromatiden in naheliegenden Chiasmata so angeordnet 
gewesen ist, dass sie einander kompensiert haben. Laut DARLINGTONs 
Auffassung der wahrend der Terminalisation wirksamen Krafte konnen 
die Chiasmata, die zu jeder Seite der Polfadeninsertion liegen, schneller 
wandern als mehr distale Chiasmata und demnach zuweilen diese ein- 
holen, wobei es zu einer Auflésung der Chiasmata kommt, wenn diese 
kompensierend sind. DARLINGTON (1932) denkt sich naimlich ausser 
der iiber das ganze Chromosom verbreiteten Repulsionskraft auch eine 
spezielle in den Polfadeninsertionen lokalisierte repellierende Kraft, 
die die Richtung der Terminalisation bestandig von den Polfaden weg- 
dirigiert. Durch die Annahme von Schwankungen in der Starke dieser 
lokalisierten Kraft kann man den bei verschiedenen Organismen vor- 
kommenden verschiedenen Terminalisationsgrad erklaren: dieser ist der 
Grosse der lokalisierten Kraft proportional. Da die lokalisierte Kraft 
innerhalb eines geschlossenen Ringes starker wirkt als zwischen freien 
Chromosomenteilen, soll mit Hilfe der gleichen lokalisierten Kraft die 
Terminalisation bei Chromosomen mit medianer Polfadeninsertion, die 
in der Meiosis haufig Ringform annehmen, weiter getrieben werden, 
als bei Chromosomen mit terminaler Polfadeninsertion. In gewissen 
Spezialfallen, wo die Polfadeninsertion an einem freien Arm liegt, und 
die lokalisierte Kraft sehr klein ist, soll daher die Wanderung der 
Chiasmata in der Richtung gegen die Polfadeninsertion stattfinden 
kénnen (vgl. die Verhaltnisse bei Ranunculus, LARTER 1932). 

Eine andere MOglichkeit, die erklaren kann, weshalb die Anzahl 
der terminalen Chiasmata wahrend der Terminalisation nicht erhdht 
wird, ist von MOFFETT (1932) gestiitzt auf Studien der Anemone-Chro- 
mosomen diskutiert worden. Hier verhalt es sich offenbar so, dass die 
terminalen Chiasmata wahrend des Terminalisationsprozesses nach 
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und nach weggleiten, eine Erscheinung, die darauf beruhen dirfte, dass 
die terminale Affinitit zwischen den Chromosomen gering ist (vgl. 
O’MarA, 1931 und DARLINGTON, 1932). Aus dem Aussehen der ersten 
Anaphase ersieht man indessen, dass A. Schoenoprasum wenigstens in 
diesem Stadium eine sehr starke terminale Affinitaét hat. Bei dieser 
Art scheint mir daher die Abnahme in der Anzahl der Chiasmata bis 
zur Diakinese am leichtesten durch die Auflésung von kompensieren- 
den Chiasmata erklirt werden zu k6nnen. 





Cc 


Fig. 30. Diploider Typus (Form 683). a: erste Metaphase, 6: beginnende Anaphase, 
c: erste Anaphase. — X 2700. 


Zwischen der Diakinese und der Metaphase ist die Chiasmata- 
abnahme nicht gross (von 3,0—2,s Chiasmata per Bivalent bei den 
untersuchten Diploiden). Wahrend dieses Uberganges erfolgt indessen 
eine starke Verainderung in der Geminusform. In der Diakinese waren 
alle Schlingen im Bivalent ziemlich gleichgross, wenn auch die Mittel- 
schlinge in der Grésse etwas dominierte. In der Metaphase ist indessen 
die iiberwiegende Geminusform, der Ringbivalenttypus, meistens mit 
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mehr oder weniger komplizierten Seitenpartien versehen (Fig. 30 a). 
Der Mittelring ist also im allgemeinen der grésste. Nur in Ausnahme- 
fallen ist er sehr klein, wobei zuweilen sogar die schmalste Partie des 
Bivalents gerade tiber dem Mittelring liegen kann. Die Seitenpartien 
kénnen als gerade oder V-f6rmige Querarme oder als Seitenringe aus- 
gebildet sein, abhangig von der Anzahl zum Bivalent gehoriger 
Chiasmata. Angrenzende Ringe werden in verschiedenen Ebenen aus- 
gebildet und pflegen daher miteinander einen rechten Winkel zu 
bilden. Drei Ringe im gleichen Bivalent stellen meistens das Maximum 
fiir A. Schoenoprasum dar und wurden nur selten beobachtet. 

Von dieser typischen Ringform weichen die s,-Chromosomen stets 
ab (Fig. 29e). Typisch fiir diese ist, dass auf ihrem kiirzeren Arm 
ein Chiasma so gut wie niemals ausgebildet wird, weshalb die Polfaden- 
insertion am freien Chromosomenteil zu liegen kommt. Hierdurch 
erhalt dieser Geminus ein charakteristisches Aussehen und kann stets 
unmittelbar in der Metaphasenplatten erkannt werden, obgleich der 
kleine Satellit in der Meiosis nur in Ausnahmefallen wahrnehmbar ist. 
Der langere Arm ist je nach der Anzahl und Lage der Chiasmata in 
verschiedener Weise ausgebildet. Die Anzahl variiert: gew6hnlich gibt 
es eines, in 4 Fallen von 20 gab es 2. In diesen letzteren Fallen wird 
ein grésserer oder kleinerer Ring gebildet, abhangig davon wie gross der 
Abstand zwischen den Chiasmata ist (z. B. Fig. 29e1). Auch 
bei der Ausbildung von 1 Chiasma bekommt der s,-Geminus ein sehr 
variierendes Aussehen, es gibt alle Uberginge von einem sehr proximalen 
bis zu einem vollkommen terminalen Chiasma. Im letzteren Falle 
wird der s,;-Geminus stabférmig. 

Im s,;-Chromosom von A. Schoenoprasum hat man ein Objekt fiir 
das Studium der Variation des Aussehens, das ein bestimmtes Bivalent 
wihrend der Meiosis aufweisen kann. Wie aus den Figuren hervorgeht, 
ist diese Variation recht gross. Eine derartige Variation ist auch fiir 
die meisten Organismen mit grossen Chromosomen bekannt geworden, 
wie Tulipa, Hyacinthus, Vicia, Lathyrus, Pisum, Triticum, Crepis u. a. 
MEURMAN (1929) berichtet iiber eine auffallende Konstanz der Biva- 
lente von Aucuba japonica. Interstitielle Chiasmata haben dort immer 
ihren Platz bei sekundaren Einschniirungen. DARLINGTON (1932, S. 
321) nimmt an, dass dies durch »change in homology» verursacht wird. 
Bei vollsténdiger Terminalisation gleichwie bei Chiasmalokalisation 
werden natiirlich die Variationsméglichkeiten der Metaphasenbivalente 
eingeschrankt. 

Verglichen mit anderen Organismen ist der Grad der Terminalisa- 








72 ALBERT LEVAN 





tion bei A. Schoenoprasum von mittlerer Grésse. Ein Mass fiir dieselbe 
bildet der Terminalisationskoeffizient, der von 9 Zellen der diploiden 
Form zu 0,471 berechnet worden ist (Tab. 21). Ungefahr das gleiche 


TABELLE 21. Die Zahl von Chiasmata in Metaphase I. 


























| Anzahl | | XxX | xx Summe| _ | 

—_— | Chiasmata | Summe lie per per termi- | Term. | 
—____________| XX _ | Konfigu-|Chromo-| nale Koeff. 

}1 [2/3] 4]5/6| | ration | som SOx | 

Diploide............ | 4/26 21/20) |_| 204 | yr a |) ho | 

Triploide .........| 1;—|19/24/16, 4, 258 | 4,0 13 | 110 | Ovs26 | 
Allotetraploide...| 7) 8/12) 4,1— 80 | 25 1s | 41) | (O,sa1 


Verhaltnis zwischen terminalen und interstitiellen Chiasmata fanden 
DARLINGTON und DarK (1932) bei Stenobothrus und DARLINGTON und 
JANAKI-AMMAL (1932) bei Tulipa. Die Meiosischromosomen von A. 
Schoenoprasum zeigen im iibrigen in vielen Hinsichten Ahnlichkeit mit 
den Verhaltnissen bei Stenobothrus. Es unterscheidet sich jedoch durch 
die erheblich gréssere Anzahl von Schlingen in der frithen Diplotene, 
eine Eigenschaft, die es mit vielen Allium-Arten gemeinsam hat (vergl. 
SaTO 1934, A. Moly). 

Bei der Untersuchung von A. fistulosum (LEVAN, 1933 b) wurden 
die wirksamen Krafte diskutiert, von denen angenommen werden 
kénnte, dass sie zur Bildung des cruciformen, eigenartigen Geminus- 
typus dieser Pflanze beitragen. Die lokalisierte Kraft muss bei dieser 
Pflanze sehr klein sein, die terminale Affinitat gleichfalls. Bei A. Schoe- 
noprasum wird in der Metaphase eine Gleichgewichtslage erreicht, wenn 
der Mittelring am gréssten ist, ohne dass deshalb iibrige Chiasmata ganz 
terminalisiert werden. Die lokalisierte Kraft muss daher bei A. Schoe- 
noprasum grosser sein als bei A. fistulosum. Der Unterschied zwischen 
den beiden Arten in der Konfiguration der s,-Gemini wurde auch in der 
eben genannten Arbeit hervorgehoben: die Chiasmalokalisation bei A. 
fistulosum hat zur Folge, dass der ktirzere Chromosomenarm des s;- 
Chromesoms stets ein Chiasma bekommt, wahrend dieser Arm bei A. 
Schoenoprasum frei ist. 

Nicht selten kommen mehr Gemini als s, mit einem freien Arm vor; 
dies kann auf mangelhafter Chiasmaformation oder »precocious» Auf- 
lésung von Chiasmata beruhen. Freie Chromosomenarme wurden in 
einem Praparat mit folgenden Frequenzen gezahlt: 


Freie Chromosomenarme: .. 0 12 3 
Anzahl Zellen: ............ 4 20 7 2 Summe: 33 Zellen. 
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Sobald die Anaphase einzusetzen beginnt, wird die Anzahl freier Arme 
schnell erhéht. Fig. 30b zeigt eine derartige beginnende Anaphase. 
Einige Chiasmata sind dort bereits aufgelést worden, ein Chromosomen- 
paar hat sich ganz getrennt, ausser dem s,;-Geminus kommen 2 Biva- 
lente mit freien Armen vor. Die Anzahl von Chiasmata in den Zellen 
betragt 15, wahrend bei der diploiden Form in der Metaphase iiber 20 
Chiasmata vorhanden zu sein pflegen. 

In Fig. 30 c ist die Anaphase weiter vorgeschritten. Gewisse Ziige 
in diesem Bilde deuten auf eine stark terminal attrahierende Kraft (das 
Bild stammt von Form Nr. 683 aus Lund). Eine derartige Verklebung 
der Homologen in der Anaphase ist eine haufig beobachtete Erscheinung; 
die mitunter zur Entstehung von Fragmenten fiihrt, die jedoch zu 
Atrophierung verurteilt sind. 

Aus Fig. 30c geht eine Erschei- 
nung hervor, die in Form 683 
wieder und wieder beobachtet worden 
ist, namlich ein Auftreten von symme- 
trisch gelegenen Einschntirungen in 
der Anaphase, die gleichgrosse Sticke 
eines Chromatiden innerhalb jedes der 
beiden  separierenden homologen 
Chromosomen abschneiden (Obs. Fig. _ —_ P 
30 c, Geminus Nr. 2, 6, und 8). Die ab- pos et ge Me ane _— 
geschiedenen Stiicke, die untereinan- XX 1400. 
der von sehr variierender Grdésse 
waren, kamen fast in jeder Zelle vor. Hier handelt es sich offenbar um 
einen Parallelfall zu den Beobachtungen, die JANSSENS (1924) bei 
Mecostethus gemacht hatte. Er fasste diese Erscheinungen als einen 
Beweis dafiir auf, dass eine Chiasmatypie stattgefunden hat. Ahnliche 
Beobachtungen machte BELAR 1928) an Stenobothrus und hier auch an 
lebendem Material. »Ohne Zweifel sind bei Stenobothrus diese ver- 
diinnten Stellen auf eine Zugwirkung zuriickzufiihren, und ein Vergleich 
des Schemas 262 c mit der Abb. 266 zeigt, wie sehr dieses Bilder fiir die 
Annahme, dass diese »loci minoris resistentiae» die Nachwirkung einer 
Chiasmatypie sind, sprechen» (BELAR 1. c. S. 355). Bei Allium kamen 
diese Erscheinungen hauptsachlich bei der Form 683 vor, bei anderen 
Formen zeigte die Anaphase nur selten ein derartiges Aussehen. Viel- 
leicht hat diese Form eine starkere terminale Affinitat als fiir A. Schoe- 
noprasum normal; diese sollte demnach die Ursache der Entschleierung 
der crossing-over-Stellen bei dieser Form sein. 
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Im allgemeinen verlaufen bei den diploiden Formen von A. Schoe- 
noprasum die beiden meiotischen Teilungen regelmassig und _ re- 
sultieren in Pollenkérnern mit 8 Chromosomen. Zuweilen werden 
jedoch Pollenkérner mit abnormer Chromosomenzahl beobachtet. 
Ausser den Gigaspollenkérnern, die ich in einem besonderen Kapitel 
behandeln werde, habe ich abnorme Pollenkérner mit 7 und 9 Chromo- 
somen gesehen (Fig. 31a, b). Pollenkérner mit einer kleineren Chro- 
mosomenzahl als 8 sind bei 16-chromosomigen Arten dAusserst selten. 
Eine normale Pollenmetaphase mit nur 7 Chromosomen oder weniger 
habe ich bei einer solechen Art nicht ein einzigesmal gesehen. Das 
Minimum dafiir, dass im Pollen eine normale Kernteilung stattfinden 
kénnen soll, ist bei den 16-chromosomigen Arten offenbar 8 Chromo- 
somen. , 

Pollen mit 9 Chromosomen ist dagegen nicht so selten. Bei meinen 
diploiden A. Schoenoprasum-Formen habe ich dreimal Pollenkérner 
mit 9 Chromosomen angetroffen. Sie entstehen durch Non-disjunction 
in der Meiosis. Das Pollenkorn in Fig. 30 6 stammt von der Form Nr. 
799. Das fiir diese Form charakteristische Translokationschromosom 
ist im Bilde ersichtlich. 


B. TRIPLOIDE FORMEN. 


a. Die Meiosis. — Die Hybride zwischen tetraploidem und di- 
ploidem Schnittlauch, die triploide Form, zeigt als charakteristisches 
Kennzeichen eine oft vollstandige Vereinigung der Chromosomen zu 
Trivalenten. Dies ist ein Beweis daftir, dass sowohl dieser Typus wie 
die Tetraploide relativ autopolyploid sind. 

Nachdem die ersten Beispiele fiir Trivalentbildung beschrieben und 
bekannt geworden sind (Osawa bei Morus, 1920 und BELLING bei Canna, 
1921) sind Multiyalente bei autopolyploiden Pflanzen in grosser Aus- 
dehnung angetroffen worden. BELLING und spater die JOHN INNEs- 
Schule mit DARLINGTON als Leiter haben durch das Studium der Mor- 
phologie der Multivalente und der Gesetze fiir ihre Paarung einen sehr 
wichtigen Weg gefunden fiir das Verstandnis nicht nur einiger intrikaten 
zytologischen Probleme, sondern auch fiir die Erklarung der den 
mendelschen Gesetzen scheinbar widersprechenden polyploiden Ver- 
erbung. Zu welchen Resultaten das Studium von Chromosomenhomo- 
logien in primaéren und sekundaren Polyploiden gefiihrt hat, wenn es 
sich um die Erhaltung einer Auffassung von der Formbildung in ge- 
wissen Gruppen handelt, darauf soll spater zurickgekommen werden. 

Die Meiosisprophasen bei Polyploiden sind meistens schwierig zu 
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studieren und es gibt daher nur wenige Arbeiten, die diese behandeln. 
LESLEY (1926) beschreibt meiotische Prophasestadien einer triploiden 
Tomate. Sie kommt zu dem Schlusssatz, dass es zwischen 3 Chromo- 
somen keine parasynaptische Paarung gab. Ihre Bilder scheinen sich 
indessen auf teilweise weniger gut gelungene Fixierungen zu stiitzen. 
NEWTON und DARLINGTON (1929) studierten die Meiosis in triploiden 
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Fig. 32. Triploider Typus. a: Leptotene, b: Zygotene, c: Pachytene, d—j: Beispiele 
von Pachytenetrivalenten, k—x: Beispiele von Diplotenetrivalenten, v—x: abnorme 
ringférmige Trivalente. — X 1900. 


und pentaploiden Tulpen sowie polyploiden Hyacinthen. Ihre Arbeit 
»Meiosis in Polyploids» ist grundlegend fiir unsere Kenntnisse auf 
diesem Gebiete und geht in den Einzelheiten auf die friiheren Pro- 
phasestadien ein. Ihr Material ist auf Grund der Grésse der Zellkerne 
und der Chromosomen fiir derartige Studien besonders geeignet. 

Spiter haben SKOvsTED (1933) Prophasen von triploidem Gossy- 
pium und OLMo (1934) von triploiden Nicotiana untersucht. 

Im folgenden werde ich versuchen die Trivalentbildung bei A. 
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Schoenoprasum durch alle meiotischen Stadien zu verfolgen. Ich will 
jedoch erwahnen, dass Allium in allen wesentlichen Teilen dem Lilia- 
ceen-Schema folgt, wie es von NEWTON und DARLINGTON beschrieben 
worden ist. 

In jungen Pollenfachern finden wir die Pollenmutterzellen im 
Leptotenestadium (Fig. 32a). Bald beginnt die Paarung der Faden 
(Fig. 32 b). Obgleich von jedem Chromosomen drei Homologe vor- 
handen sind, paaren sich die Faden doch niemals mehr als zwei und 
zwei. Da die Paarung gleichzeitig in verschiedenen Teilen des Kerns 
beginnt, paaren sich langs verschiedenen Teilen der drei Homologen 
verschiedene Paare von Faden. Es gibt also in jedem Querschnitt der 
Trivalente zwei gepaarte Faden und einen ungepaarten, aber in ver- 
schiedenen Teilen der Lange des Trivalents sind die gepaarten Faden 
und der ungepaarte Faden nicht dieselben. Dieses Stadium »persistie- 
rende Amphitene» entspricht der Pachytene bei der Diploide und ist 
in seinem Aussehen sehr charakteristisch. Es ist von langer Dauer und 
wird daher in den Praparaten haufig erhalten. In diesem Stadium 
kann man eine triploide Allium-Form auf den ersten Blick erkennen. 

Diese Bilder der persistierenden Amphitene (Fig. 32 c—j) bilden 
iiberdies Illustrationen zum Kernpunkt von DARLINGTONs elektromecha- 
nischer Chromosomentheorie, namlich dass nur Paare von homologen 
Faden eine Attraktion aufeinander ausiiben. In keinem Punkt der 
Trivalente sind alle drei Faden gepaart. 

Eine gleichzeitige Pachytenepaarung von 3 homologen Chromo- 
somen hat OLMo (I. c.) in einer triploiden Nicotiana tabacum beobachtet, 
Im pachytenen Stadium dieser Pflanze werden gewohnlich nur 2 Chro- 
mosomen gepaart, aber in gewissen Teilen der Chromosomen, beispiels- 
weise die Terminalchromomeren, in der spindle fibre attachment-Region 
und in Regionern, wo besonders prominente Chromomeren vorhanden 
sind, kénnen 3 Chromomeren in der gleichen Hohe der Trivalente ge- 
paart werden. »I am of the opinion that the more predominant type 
of association is that in which two homologues are completely paired, 
and the third becoming triply synapsed only in limited regions» (OLMO 
l. c., S. 426). 

Bei Allium kann man allerdings Stiicke von Trivalenten finden, in 
denen die 3 Faden parallel laufen und den Eindruck machen k6énnen, 
dass sie alle drei gepaart sind. Jedoch ist das gewéhnliche Bild mit in 
jeder Hoéhe der Trivalente 2 gepaarten Faden und 1 ungepaarten so 
charakteristisch, dass ich nicht zégere dieses Verhaltnis als Regel fiir 
diese Pflanze zu bezeichnen. 
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Eine Statistik iiber die Chiasmafrequenz in der Diplotene ist nicht 
errichtet worden, die héchste beobachtete Chiasmaanzahl bei den Tri- 
valenten betrug 20—25, aber der Mittelwert liegt viel niedriger, bei 12— 
14. In diesen Diplotenekonfigurationen kann man beobachten, wie sich 
die »pairing-blocks» verteilt haben (Fig. 32 k—z). 

In Fig. 32 v—a sind drei Trivalente abgebildet, deren Paarung in 
abnormer Weise stattgefunden hat. Um solche Bilder zu erklaren muss 
man sich eine strukturelle Veranderung in einem Chromosom vorstellen. 
Die Bilder waren vollkommen deutlich und kénnen nicht durch Beob- 
achtungsfehler erklart werden. Solche Trivalente sollen zur Entstehung 
von Ringen in der Metaphase fiihren. Ein ringférmiges Metaphasen- 
trivalent ist auch einmal bei triploidem A. nutans beobachtet worden. 

Vom diplotenen Stadium bis zur Diakinese erfolgt die gewéhnliche 
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Fig. 33. Triploider Typus. a: Die Chromosomen einer Zelle in friiher Diakinese, 
b: in spiter Diakinese. — X 1900. 


Kontraktion, wobei gleichzeitig die Chiasmafrequenz abnimmt. In der 
Diakinese sind 3—6 Chiasmata per Trivalent das Normale (Fig. 33). 
Recht haufig kommen terminale Chiasmata vor. Zu beachten sind auch 
die sog. interchalaren Chiasmata (z. B. Fig. 33 a6, b1). Das Diakinese- 
stadium ist gegeniiber dem Einfluss von Fixiermitteln besonders emp- 
findlich, weshalb ich im gleichen Kern nur selten saimtliche Chromo- 
somen habe studieren kénnen. Noch in der Diakinese ist es das ge- 
wohnlichste, dass simtliche Chromosomen zu Trivalenten vereinigt sind. 
In einzelnen Fallen kommen doch ein oder zwei Univalente vor. 

In der Metaphase kann man im Polbild leicht die verschiedenen 
Chromosomenkonfigurationen sehen. Nun ist ein Teil der Chiasmata 
aufgelést worden und Univalente sind nicht selten. Haufig ist jedoch 
die Anzahl der Elemente 8, d. h. es liegt eine vollstandige Trivalent- 
bindung vor. In Nr. 646—1 wurden folgende Anzahlen von Univalen- 
ten erhalten: 
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Anzahl Fille: ............ ) 2 28 8 4S 
Anzahl Univalente: ...... 14 22 13 5 2 1 Summe: 57 


In den Seitenbildern sieht man die sehr charakteristische Erschei- 
nung, dass die Bivalente und die Trivalente sich in der Aquatorialplatte 
halten, wahrend die Univalente frei iiber das Plasma zerstreut liegen. 
So verhalten sich die meisten mit Univalenten versehenen Organismen. 
KrHarA (1931) hat in Triticum- und Aegilops-Kreuzungen den Univa- 
lenten eine eingehende Analyse gewidmet. Charakteristisch fiir die 
Univalente ist ihre Form, die vollkommen mit der der somatischen Chro- 
mosomen tbereinstimmt. Die primare Einschniirung ist bei den Univa- 
Jenten tiberall sichtbar. 

Die Trivalente haben verschiedene Form. Am leichtesten erkennt 
man die bei vollstaéndiger Terminalisation charakteristischen Typen, 
die zuerst fiir Datura beschrieben worden sind, nimlich eine Kette von 
drei, ring and rod, drei in einem Punkte vereinigte Stabe sowie triple 
arc. Doch kommen haufig interstitielle Chiasmata vor, die das Aus- 
sehen der Trivalente verandern: ring and rod werden oft zu 8 and rod 
u. s. w. Die verschiedenen Haupttrivalententypen sind in einer Anzahl 
von Fallen gezahlt worden: 


I Oui Fie Waavawawe oan ee 60 Falle 
CS ere eer eee eee ree 39> 
Drei Stabe von einem Punkt ............ 9 » 
Ce LTE Tee Te Tee CT ee ee Tee 15 > 


Summe: 123 Fille 


Der erste dieser Typen erfordert die Anwesenheit von wenigstens 
2 Chiasmata und kann in verschiedener Weise ausgebildet sein. Das 
Haufigste ist, dass das Mittelchromosom gekriimmt ist und an jedem 
Ende ein Chromosom befestigt hat, wodurch eine V-férmige Bildung 
entsteht (z. B. Fig. 34,1). Bei der Anaphase geht das Mittelchromosom 
zum einen Pol, die zwei Endchromosomen zum anderen. Dieser Typus 
kommt ungefahr gleich haufig vor wie alle anderen Kettentypen zu- 
sammen. Er war auch bei A. carinatum das haufigste Trivalent und 
wird bei vielen Pflanzen angetroffen, z. B. bei Triticum. Eine Kette von 
3 kann ferner in einer Richtung ausgestreckt liegen oder an den Ver- 
bindungsstellen zwischen den Chromosomen mit einer oder zwei 
Umbiegungen versehen sein. Im letzteren Falle entsteht eine Zick- 
zackkette. 
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Ring and rod (»Frying pan») enthalt wenigstens drei Chiasmata. 
Es ist dies auch bei A. carinatum ein hiufiges Trivalent. Seine Modi- 
fikation 8 and rod mit wenigstens 4 Chiasmata ist in 6 von 22 Fallen 
angetroffen worden. Of reisst sich das rod-Chromosom los bevor die 
zwei anderen sich trennen und erhoéht so die Anzahl der Univalenten. 

Wenn wenigstens zwei Chiasmata, die alle drei Chromosomen ent- 
halten, nach der gleichen Richtung terminalisiert werden, entsteht die 
Trivalentform drei St&ébe vereinigt in einem Punkt. Fir die Entstehung 
von triple arc sind wenigstens 4 Chiasmata erforderlich. Dieses letztere 
Trivalent wurde bei A. carinatum nicht beobachtet. 
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Fig. 34. Triploider Typus. Metaphase I; mit Angabe der Anzahl von Ganz- und 
Halb-Chiasmata. — X 2400. 


Oft sind indessen die Verhaltnisse nicht so einfach, wie oben an- 
gedeutet worden ist. Infolge des Vorkommens von zahlreichen persistie- 
renden interstitiellen Chiasmata werden kompliziertere Trivalentformen 
gebildet, in denen die 6 Chromatiden durch zahlreichen Austausch mit- 
einander verflochten sind. Eine Deutung der genauen Lage der Chias- 
mata und des Verhaltens der dazugehérigen Chromatiden ist in gewissen 
Fallen sehr schwierig, da die Kontraktion in der Metaphase tiberdies 
stark ist. Mitunter kann man erst in der Anaphase einen Begriff von 
gewissen Konfigurationen erhalten. Jedoch werden wenigstens nicht 
haufig so komplizierte Trivalenten gebildet, die die Regel bei triploidem 
Hyacinthus sind (BELLING, 1925, 1929; STONE und MATHER, 1932). Ihre 
Entstehung muss im Zusammenhang mit der bei Hyacinthus dusserst 
geringen Terminalisation betrachtet werden. 

Gleichwie das s,-Bivalent in den diploiden Metaphasen immer 
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identifiziert werden konnte, kann hier stets das s,-Trivalent erkannt 
werden. Es gleicht recht viel dem s,-Bivalent. Gleichwie dieses hat 
das Trivalent seine Chiasmaregion lings des lingeren Schenkels. Dieser 
wird je nach der Lage der Chiasmata zu einem langeren oder kiirzeren 
Querarm ausgebildet (Fig. 35). Zuweilen sind im Querarm ein oder 
zwei Locher zu sehen, die die Anwesenheit von wenigstens 3 bzw. 4 
Chiasmata anzeigen. Recht haufig sind die s,-Chromosomen durch ein 
Bivalent und ein Univalent repriisentiert (Fig. 35h). Das Univalent 
hat dann das somatische Aussehen des s,-Chromosoms, und der Satellit 
ist zuweilen sichtbar. 

Wahrend der Metaphase I habe ich im Seitenbild saimtliche Chro- 
mosomenkonfigurationen in 8 Zellen gezeichnet. Fig. 34 zeigt ein Bei- 
spiel. In der zweiten Reihe von Fig. 34 habe ich die Chiasmaanordnung, 
so wie ich sie auffasse, schematisch gezeichnet. Die Anzahl Chiasmata 


per Zelle variierte von 

es 28—37, und 12—15 

von diesen waren ter- 

a b Cc d h minal. Dies ergibt 


einen etwas kleineren 


Term.-Koeff. als fiir 
die bivalentbildenden 
f g Typen (Tab. 21). Ein 


Unterschied zwischen 
der Anzahl Chiasmata 
per Chromosom bei Diploiden und Triploiden ist nicht festgestellt 
worden (1,4 bei der Diploide und 1,3 bei der Triploide). 

In ein paar Abhandlungen der Serie »The origin and behaviour of 
chiasmata» (DARLINGTON und MATHER, 1932, STONE und MATHER, 1932) 
ist die zygotene Paarung bei Triploiden untersucht worden, teilweise auch 
vom theoretischen Gesichtspunkt. Es hat sich ergeben, dass die Form 
der Trivalenten in spaiteren Stadien von der Anzahl Partneraustausche 
in der Zygotene abhangig ist. Auf Grund von zytologischer Interferenz, 
d. h. der Erscheinung dass die Paarung von 2 Chromomeren teilweise 
iiber die Paarung einer Anzahl naheliegender Chromomerenpaare be- 
stimmt, wird jedes Trivalent in eine Anzahl von pairing-blocks aufge- 
teilt. Die Anzahl dieser wird als fiir den in Frage stehenden Organismus 
charakteristisch betrachtet. Und innerhalb desselben Organismus isi 
die Anzahl der pairing-blocks einer Variation nach der Lange der Chro- 
mosomen unterworfen. Es gibt eine optimale Chromosomenlange fiir 


e 
Fig. 35. Das Aussehen des si-Trivalentes. — X 2800. 
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die Bildung einer grossen Anzahl pairing-blocks, oberhalb und unter- 
halb welcher die Werte kleiner werden. 

Durch eine Analyse der Anzahl Halbchiasmata per Trivalent in 
der Metaphase I kann man auf die Anzahl pairing-blocks in der Zy- 
gotene schliessen. Meine Werte fiir 8 Zellen zeigen, dass die Anzahl 
pairing-blocks bei A. Schoenoprasum wahrscheinlich 2 oder 3 betragt. 

Beim Eintritt der Anaphase beginnt die Auflésung der Chiasmata, 
und haufig wird, wie erwahnt worden ist, in den Trivalenten ein Chro- 


Fig. 36. Triploider Typus. Die erste Anaphase. — X 1900. 


mosom losgelést, das nur durch ein terminales Chiasma befestigt ge- 
wesen ist; erst dann trennen sich die zwei tbrigen. 

Bei verschiedenen F,-Pflanzen verlief die Anaphase etwas ver- 
schieden. Ich werde zuerst Nr. 646—1i behandeln, die den Typus fir 
die Pflanzen darstellt, die eine random distribution der Univalente in 
der Anaphase I zeigten. Mehrere der freien Univalente wurden schon 
in der spaten Metaphase an den Polen gesammelt, und als dann die 
getrennten Bivalente und Trivalente nach den Polen nachkamen, wan- 
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derten die Univalente niemals gegen den Aquator sondern verblieben 
dort, wo sie waren. Oft zogen ein oder mehrere Chromosomen nach, aber 
sie wurden stets beliebig verteilt (Fig. 36e); nur in ganz vereinzelten 
Fallen sah man eine Teilung eines Univalents. 

Der zweite vorkommende Typus wurde durch die Pflanze Nr. 648 
—1 reprasentiert. Bei dieser wanderten die Univalente bei der Anaphase 
von den Polen gegen den Aquator und bildeten dort, wenn sie in gros- 
serer Anzahl vorhanden waren (es sind bis zu 6 Univalente in der glei- 
chen Zelle beobachtet worden), eine sekundare Aquatorialplatte, inner- 
halb der dann die Univalente langsgespalten und die Halften auf die 
Pole verteilt wurden. Dieser letztere Typus der Anaphase war in 
A. Schoenoprasum nicht der haufigste. In triploiden Tulipa, Hyacinthus, 
gleichwie in Triticum ist dieser Typus Regel. Auch in anderen Allium- 
Arten ist dies die haufigste Erscheinung. Eine A. nutans-Form (mit 
2n = 24) z. B. hat eine vollstandig regelmiassig ausgebildete sekundire 
Aquatorialplatte. Iris bildet eine Gattung, in der beide Arten von Ver- 
halten der Anaphase bei den Univalenten vorkommen. So haben die 
44-chromosomige Iris albicans gleichwie die Hybride Iris pumila X ger- 
manica normal eine sekundare Aquatorialplatte, wihrend die Univalente 
von anderen der Sectio Pogoniris angehérigen Bastarden random distri- 
bution in der ersten Anaphase zeigten und nur sehr selten geteilt wurden 
(SIMONET, 1932). 

Da das mit Hinsicht auf diese Anaphasencharaktere untersuchte 
Material von A. Schoenoprasum nicht sonderlich gross ist, kann nichts 
mit Bestimmtheit dariiber gesagt werden, ob ein genetisch bedingter 
Unterschied in einem meiotischen Charakter vorliegt, oder ob die Unter- 
schiede auf reine Modifikationen zuriickzufiihren sind. Temperatur, 
Witterungsschwankungen u. dgl. kénnen bekanntlich den Verlauf der 
Meiosis beeinflussen. Von A. Schoenoprasum wurde indessen Material 
von Pflanzen der beiden Typen am gleichen Tag fixiert, weshalb gréssere 
Unterschiede in den dusseren Bedingungen nicht vorhanden sein konn- 
ten. Dies spricht fiir das Vorkommen eines wirklichen genotypischen 
Unterschiedes im Verhalten der Univalenten. 

In der Interkinese kamen zahlreiche Kleinkerne vor, die dadurch 
entstanden sind, dass nachziehende Chromosomen zum Einschluss in 
die Telophasenkerne zu spat gekommen sind. Die Anzahl derartiger 
Kleinkerne in der Interkinese wurde in einem Praparat der Pflanze Nr. 
646—3 ermittelt: 

Anzahl Kleinkerne: ...... 0 1 2 8 
REE FOES oi ss nse sees 23 20 15 4 Summe Fille: 62 
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Fig. 37 a zeigt drei solche Kleinkerne, und die gleiche Fig. b zeigt ein 
geteiltes atrophiertes, s,-Univalent, das frei draussen im Plasma liegt. 
Mitunter stésst man auf eine Erscheinung, die im allotetraploiden Typus 
haufig die Aufmerksamkeit auf sich lenkt, naimlich dass ein oder 
mehrere Kleinkerne in eine besondere kleine Zelle eingeschlossen werden. 
Dies ist der Fall in Fig. 37 c, in der 3 Kleinkerne eine besondere Zelle 
bilden. Wahrend der zweiten meiotischen Teilung kénnen derartige 
Mikrozyten auch eine Kernteilung erfahren (Fig. 37 d), wobei Tetraden 
mit iiberzahligen kleinen Zellen gebildet werden. So hat Fig. 37 f 
sechs Zellen. Derartige kleine Zellen bilden im Pollen Zwergpollen- 
korner, die indessen niemals eine Teilung erfahren sondern atrophieren. 





Fig. 37. Triploider Typus. a—c: Interkinese, d—e: Metaphase II, f: eine Pollen- 
tetrade mit 6 Zellen. — X 1400. 


In der zweiten Teilung wurde die Anzahl der Kleinkerne in der 
Form Nr. 646—3 ermittelt: 


Anzahl Kleinkerne: ........ 0 2 3 
Anzahl] Falle: «......0..06% 6 16 7 2 Summe: 31 Falle. 


In der ersten Teilung ungeteilte Univalente werden in der zweiten 
Teilung geteilt, wahrend die in der ersten Teilung geteilten in der zweiten 
Teilung beliebig verteilt werden. 

b. Die erste Kernteilung im Pollenkorn. — Auf Grund der un- 
geraden Anzahl von Chromosomen in den Triploiden, die wahrend den 
meiotischen Teilungen nach dem Zufall auf die 4 Zellen einer Tetrade 
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verteilt werden, ist zu erwarten, dass die Chromosomenzahlen der Pol- 
lenkérner von 8 bis 16 Chromosomen mit 12 als haufigste Zahl variieren 
werden. Wegen der wahrend der Meiosis beobachteten Chromosomene- 
limination kann man jedoch eine gewisse Verminderung des Mittel- 
wertes unter 12 erwarten. 


TABELLE 22. Die Chromosomenzahl der Pollenkérner in den 





























Triploiden. 
. | Chromosomenzahl 

Praparat Nr. |-e= ee Sere ee Summe | 
| 8 | 9 | 10] 11 | 12 | 13 | 14| 15 | 16 | 17 
| | | | | | | 
DD ssincninntisesbnitncanincenes 2i4|8ialalala 2;—|-—; 2% | 
_ RRO 2/4) 7; 11/10) 4) 2)—;/—|;-| 40 | 
| RAE 15/12) 5; 2;-|-| 8 | 

__ eI |} 2) 3} 6/] 9} 9] 4} 2] 1/—|;-| 36 
ee } 4) 3) 9/12/12) 4) 2) 1}—-|—| 47 | 
ee }—| 2] 6/13/13) 8) 2) 2]—-|/—| 46 | 
Te Te ok ek ck ee eee oe 
_ 1}—| 4| 7/10) 5; 3} ij—|—| 31 | 

Summe| 10 | 19 | 58 | 83 | 92| 50/23) 11| 2/ 1/ 349 

Erwartete Zahlen...| 7 | 24 | 54 | 83) 85 | 58/27| 9| 2| 0| 349 











In 8 Praparaten ist eine recht grosse Anzahl von Pollenkérnern 
(349) in bezug auf die Chromosomenzahl untersucht worden. Die 
Pollenzihlungen sind hierbei unter Verwendung des Kreuztisches aus- 
gefihrt worden um die Gefahr der wiederholten Zahlung eines Korns 
auszuschliessen. Die erhaltenen Werte sind in Tabelle 22 zusammen- 
gestellt. Diese stimmen gut mit dem erwarteten Resultat iiberein. Die 
Chromosomen sind zwischen 8 und 16 verteilt, mit Ausnahme einer 
einzelnen Zelle im Praparat 48 mit 17 Chromosomen (Fig. 39 a). 
Die Zahl 12 ist am reichsten reprisentiert. Und die Gruppen unter 12 
sind, wie erwartet wurde, reicher vertreten als die entsprechenden 
Gruppen iiber 12. Der Mittelwert liegt bei 11,56. 

Zum Vergleich werden in Tabelle 23 auch die Werte fiir die ver- 
schiedenen Pollenklassen mitgeteilt, die in zwei anderen 24-chromoso- 
migen Allium-Formen erhalten worden sind, namlich A. carinatum 
(LEVAN, 1933 a) und A. nutans (LEVAN, unver6ffentlicht). Ausserdem 
werden ahnliche Zahlen von 24-chromosomigen Hyacinthus angefihrt 
(BELLING, 1925; DARLINGTON, 1926; vgl. auch DARLINGTON, 1932, S. 231, 
Tab. 38). Die Mittelwerte in allen diesen 4 Serien stimmen ziemlich gut 
iiberein, weshalb die Chromosomenelimination innerhalb ungefahr den 
gleichen Grenzen stattgefunden zu haben scheint. Die verschiedenen 
Verteilungen gleichen ziemlich gut der Binomialverteilung. Die Chromo- 
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somenelimination verursacht also keine nennenswerte Schragheit der 
Kurven, sondern verschiebt nur das ganze System nach links. Mit 
anderen Worten, die Elimination hat alle verschiedenen Pollenklassen 
gleich getroffen. 


TABELLE 23. Die Verteilung der Chromosomenzahlen in den 
Pollenkérnern von triploiden Formen. 








| Chromosomenzahl 
Form —_————|Summe) Mittelwert Schiefheit} 


| 
| 
8 -9/10\11/12]13 14/15|16|17 | | 
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| 
| Allium Schoenoprasum 10) 1958 8392/5023 11 Py 1] 349 | 11,6 -+ 0,08} + 0,197 
| » carinatum ...... 4 21/37/46) 63) 28/18) 7 ‘ 2\—| 226 | 11,5+0,11| + 0,188 
| 


» MUTANS 52000050000 8115 
HGMCIRERES...,.....600s00000000 | 4/28 








40 58'84'46)12) 3) 1|—| 267 | 11,5 -+ 0,09) — 0,196 
61/91/88 69.33, 5 | 381 | 11,6 + 0,08) + 0,096 | 





TABELLE 24. Das Vorkommen von s,-Chromosomen in den 
verschiedenen Klassen von Pollenkornern. 





























innate oe: Pollenkoérner | 

fs | 9 | 0 | 11 2 | 13 14 | 15 | 16 | 

1a lol 41 ABA SEAS BBeee 
| S,| x] $s, | 8 ee S, | S |84/ 5, | 

| 

t 4 | | | | | 

Anzahl a | | , : | | | | \, 

| Faille ...| 10 0/17 | 2 48 10 [59 24 49 |42 16 34 | 2 . 0 0 2 
Gefunde- | lo a | 
ner %) 100 0) (89.5) 10,5) 82 17,2/71 1 289 588 46 2320 68,0) 8, - a /100 0 100) 
Erwarte-| | | | 
ter 2%| 100) 0 87,5, 12,575, 0 25,0 |62,5 37,5 50 30 |50,0 | 375 ss tel ,0 |12,5 |87,5 ‘0 100) 





Beim Studium der Pollenchromosomen von A. Schoenoprasum 
wurde auch in jedem besonderen Fall die Anzahl vorhandener s,-Chro- 
mosomen vermerkt, da ich der Ansicht gewesen bin dass es von Interesse 
sein kénnte die Verteilung einer bestimmten Trivalente nach der Meiosis 
zu verfolgen. Wiirde diese Verteilung ganz nach dem Zufall ohne einen 
Einfluss seitens der Elimination stattfinden, so sollte zum einen Pol 
gleich haufig ein s;-Chromosom verteilt werden wie zwei. Solchenfalls 
sollten alle Pollenkérner mit 8 Chromosomen 1 s,-Chromosom und alle 
mit 16 2 solche bekommen. Die 12-chromosomigen Pollenkérner sollten 
gleich oft 1 wie 2 s,;-Chromosomen erhalten. Die Kurve fiir den % 
Pollen mit 1 bzw. 2 s,-Chromosomen in den verschiedenen Klassen 
sollte dann die Form einer Geraden bekommen, die fiir 1 s, von 100—0 % 
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und fiir 2 s,; von 0—100 % verlaufen sollte. Die erwarteten und er- 
haltenen Resultate sind in Tabelle 24 zusammengestellt. Fiir die mitt- 
leren Klassen 10—13 stimmen die Werte recht gut mit den erwarteten 
Zahlen iiberein, die iibrigen Klassen sind indessen durch eine allzu 
geringe Anzahl von Fallen reprasentiert um statistische Bedeutung zu 
besitzen. 

Abbildungen von Pollenkérnern mit verschiedener Chromosomen- 
zahl und verschiedener Anzahl von s,-Chromosomen findet man in 
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Fig. 38. Triploider Typus. Die erste Kernteilung des Pollenkorns. a: 9 Chromo- 
somen (1 s1), b: 9 (2 si); c: 10 (0 si), d: 10 (1 si), e: 12 (1 81), f: 13 (2 1), g: 14 (2 s1), 
h: 15 (2 si). — X 1400. 


Fig. 38. Bemerkenswert ist Fig. 38 c, die gar kein s,-Chromosom ent- 
halt. Sie muss das Ergebnis von Non-disjunction oder Elimination 
sein. Desgleichen wurden 2 Beispiele fiir Pollen mit 3 s,-Chromosomen 
gefunden, naimlich ein 12- und ein 13-chromosomiges Pollenkorn. 
Einige Pollenabnormitaten sind in Fig. 39 abgebildet. So zeigt 
ibre Fig. b ein 10-chromosomiges Pollenkorn im Anaphasenstadium, in 
dem die Teilungsachse parallel zur Langsachse des Pollenkornes liegt. 
Dies ist eine Anomalie, die bei vielen Allium-Arten haufig vorkommt, 
besonders haufig habe ich sie bei A. oleraceum gesehen. Sie fiihrt zur 
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Entstehung von 2 gleichgrossen Pollenkernen, die beide das Aussehen 
von vegetativen Kernen haben. 

Fig. 39c zeigt ein Pollenkorn von der ziemlich unregelmassigen 
Pflanze Nr. 648—1. In diesem gibt es zwei ungefahr gleichgrosse Kerne, 
beide im Prophasenstadium. Ferner liegt ein geteiltes Vagabunden- 
chromosom frei im Plasma. Das Bild zeigt demnach 2 Mikronuclei von 








Fig. 39. Triploider Typus. a: Pollenkorn mit 17 Chromosomen (2 s:), b: Pollenkorn 
mit 10 Chromosomen, die Kernspindel ist abnorm lokalisiert, c: Pollenprophase mit 
Vagabundenchromosom, d: Zwergpollenkérner. — X 1400. 


der zweiten meiotischen Teilung, die sich beide auf die erste Pollen- 
teilung vorbereiten. Neben diesem Pollenkorn im gleichen Praparat 
lagen die beiden kleineren Korner (Fig. 39d), die von den bei dieser 
Form gewohnlichen homotypischen Mikrozyten herstammen. 


C. DIE SIBIRISCHE RIESENFORM. 


Diese Form bildet in der Meiosis eine grosse Anzahl von Bivalenten, 
zuweilen sind alle 32 Chromosomen zu 16 Bivalenten verbunden. Doch 
werden gewohnlich 1—4, meistens 2 Quadrivalente gebildet. In friiheren 
Prophasenstadien sind diese Quadrivalente schwer zu entdecken, teils 
wegen ihrer im Verhialtnis zu den Bivalenten geringen Anzahl, teils 
wegen der hohen Chromosomenzahl, die es fast unméglich macht eine 
Pachytenezelle oder eine Diplotenezelle ganz zu analysieren. In der 
Pachytene gelang es mir jedoch einige Konfigurationen zu finden, die 
fiir die Autotetraploide ganz typisch waren. Einige derartige Bildungen 
sind in Fig. 40 a—d abgebildet. Es sind dies Pachytenequadrivalente 
oder eventuell Teile von solchen. Sie bestehen aus 2 Paar gepaarten 
Faden, die je an einer Stelle Partner wechseln. Ganz sicher gibt es 
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solche, die auch an mehreren Stellen Partner wechseln, aber die Be- 
obachtungsschwierigkeiten in diesem Stadium machten es unmédglich 
derartige mit Sicherheit festzustellen. NEWTON und DARLINGTON bilden 





x " 
J 4 | 
k 
Fig. 40. Autotetraploider Typus. a—d: Pachytenequadrivalente, e—h: Diplotene- 


quadrivalente, i: 6 Bivalente und 1 Quadrivalent aus der gleichen Zelle, j—m: Dia- 
kinesequadrivalente. — X 2100. 


in ihrer friiher zitierten Arbeit (1929) mehrere Arten solcher Pachytene- 
quadrivalente ab. 

Fig. 40 e—h bilden Beispiele fiir Diplotenequadrivalente, i zeigt 
6 Bivalente und ein Quadrivalent der gleichen Zelle. Die Chiasmaanzahl 
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bei den Quadrivalenten halt sich ungefahr bei der doppelten Chiasma- 
anzahl der Bivalenten im gleichen Stadium, d. h. bei ungefahr 8—20. 
Die Diakinesequadrivalente, von welchen 4 in Fig. 40 j—m zu sehen 


OF beg bLO0N 
eters 
Vayasdeed 


3796944) 
BEGG I) 


Fig. 41. Autotetraploider Typus. Metaphase I. a: Simtliche Chromosomen einer 
Zelle, b—e: Beispiele von Quadrivalenten. — X 1900. 








sind, entstehen als Resultat der gew6hnlichen Kontraktion und Chiasma- 
terminalisation. Fig. 40 j hat die geringste Anzahl Chiasmata, die er- 
forderlich ist, damit ein Quadrivalent gebildet werden kénnen soll, 
namlich 3. 

In der ersten Metaphase kann man die Anzahl verschiedener Ele- 
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mente studieren, die zu den Platten gehéren. In vorteilhaft liegenden 
Chromosomenplatten kann man nun auch, wenngleich mit Schwierig- 
keit, die totale Chiasmatafrequenz in ganzen Zellen feststellen. Als 
Beispiel ist Fig. 41 a abgebildet, die 2 Quadrivalente und 12 Bivalente 
enthalt. Die totale Chiasmataanzahl betragt 35, die Anzahl terminaler 
Chiasmata ist 24, also eine recht hohe Terminalisation (der Terminalisa- 
tionskoeffizient fiir diese Zelle = 0,683). 

Die tibrigen Bilder in Fig. 41 sind Beispiele fiir Quadrivalente, die 
den Platten beliebig entnommen wor- 
den sind. Der haufigste Quadri- 
valenttypus ist eine Kette von 4 sowie 
ein Ring von 4. Auch andere Typen 
von Quadrivalenten kommen _ vor, 
jedoch sparlicher. So ist in Fig. 41a 
ein Quadrivalent abgebildet, das aus 
2 Ringen besteht; andere Typen sind 
in Fig. 41 e5—7 abgebildet, wie 3 in 
einem Punkt vereinigte Stabe + einem 
angehefteten Stab, ein Ring mit einem 
Stab an jedem der Anheftungspunkte 
des Ringes, 4 Stabe, die in einem 
Punkt vereinigt sind, u. s. w. Das 
letztgenannte Quadrivalent ist aus vier 
s:-Chromosomen aufgebaut. Es ist 
indessen recht selten, da die s,-Chro- 
mosomen gleichwie in Fig. 41a bei 


Fig. 42. Autotetraploider Typus. Die der Autotetraploide meistens 2 Biva- 
erste Teilung des Pollenkorns mit . 
16 Chromosomen. — X 2800. lente bilden. 





‘ Univalente und Trivalente sind 
selten. Solche sind doch ab und zu beobachtet worden, wobei die Triva- 
lente Kettentypus gezeigt haben. 

In bezug auf den Verlauf der Meiosis kann gesagt werden, dass er 
von sehr regelmissiger Art ist. Die Quadrivalente stéren in keiner Weise 
den Anaphasenverlauf. Nachziehende Chromosomen und Mikronuclei 
sind selten zu sehen. Die Verteilung in der Anaphase ist gewohnlich 
16 und 16 Chromosomen. In Ubereinstimmung hiermit zeigen die Pol- 
lenkérner stets 16 Chromosomen (Fig. 42). 

Dieser regelmissige Meiosisverlauf ist bemerkenswert. Im allge- 
meinen pflegt namlich Autopolyploidie infolge von Multivalentbildung 
in der Meiosis von Chromosomenstérungen und damit verknipfter Ste- 
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rililat begleitet zu sein. So verhalt es sich bei Datura (BLAKESLEE, 
BELLING und FARNHAM, 1923), Solanum (JORGENSEN, 1928), Primula 
sinensis (SOMME, 1931), Campanula persicifolia (GAIRDNER, 1926; 
GAIRDNER und DARLINGTON, 1931) u. a. Alle diese Autotetraploiden 
haben im Verhaltnis zu entsprechenden Diploiden herabgesetzte 
Fertilitat. 

Wie bereits im morphologischen Teil erwahnt worden ist, bildet 
der Riesenschnittlauch per Bliitenstand mehr Samen aus als der diploide, 
was nicht nur von einer grésseren Anzahl Bliiten abhangig ist. Wir 
haben also hier ein ziemlich einzig dastehendes Beispiel fiir eine Auto- 
tetraploide, die in der Natur imstande ist die Konkurrenz mit ihren 
stammverwandten Diploiden nicht nur durch vegetative Vermehrung 
erfolgreich aufzunehmen. Laut TURESSON zeigte sie am Fundort um 
den Teletskersee grosse Vitalitaét, und grosse Strecken des Strandes 
waren von ihr bedeckt. Sie hat eine »grosse Verbreitung in niedrigen 
Niveaus, besonders lings den Stranden des Teletskersees, wo sie zusam- 
men mit Aira caespitosa L., Caltha palustris L., Polygonum alpinum 
ALLIONI, P. bistorta L. und Rumez aquaticus L. Charakterspflanze ist» 
(TuRESSON, 1931, S. 16). 

Wie erwahnt worden ist kommen in der Natur nicht oft samen- 
fertile Formen vor, die in der Reduktionsteilung Multivalentbildung auf- 
weisen. Ausser bei A. Schoenoprasum kommt dies bei einigen anderen 
Allium-Arten vor, z. B. A. nutans. Im iibrigen sind Multivalente bei 
wilden Arten von einigen Grasern bekannt, wie Anthoxantum, Briza u. a. 
(KATTERMANN, 1931), Dactylis (MUNTZING, 1933), ferner bei Tulipa 
Clusiana (NEWTON und DARLINGTON, 1929), Pimpinella (HAKANSSON, 
1933 a), Salix (HAKANSSON, 1933 b), Beta trigyna (LEVAN, unver6ffent- 
licht). 

D. DER ALLOTETRAPLOIDE SCHNITTLAUCH. 

Die allotetraploide Schnittlauchform (Nr. 586 und 664) wird in der 
Meiosis durch die Ausbildung von ausschliesslich Bivalenten charak- 
terisiert. Niemals habe ich auch nur in einem einzigen Fall in diesen 
Nummern eine Andeutung zu héheren Chromosomenkonfigurationen 
gefunden. Es ist gerade diese Eigenschaft, die zu dem Schlusssatze fiihrt, 
dass diese beiden Nummern allotetraploid sind. 

Die Prostadien der Meiosis gleichen vollkommen den entsprechen- 
den Stadien bei den diploiden Typen. Simtliche Bivalente von einer 
Zelle im Diplotenestadium sind in Fig. 43 a abgebildet und von einer 
Zelle im Diakinesestadium in Fig. 43 b. 

In der Metaphase I stimmt die Anzahl der Chiasmata per Bivalent 
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mit den Verhialtnissen bei der Diploide iiberein (Fig. 43 c und Tab. 21). 
In diesem Stadium beginnen indessen bei der Allotetraploide sich einige 
Unregelmassigkeiten geltend zu machen. Die am meisten auffallende 
Anomalie ist das Vorkommen von Bivalenten ausserhalb der Aquatorial- 
platte (Fig. 44 a—-c). Zuweilen kam es sogar zur Ausbildung von 2—3 
verschiedenen Aquatorialplatten, mit ungefahr gleich vielen Bivalenten 
in jeder. Dies hat zur Folge, dass mehrere Telophasengruppen entstehen: 
es sind zwei bis sechs beobachtet worden. Es kommt auch vor, dass 
die Hauptmasse der Telophasenchromosomen eine grosse Gruppe bildet, 
eine Art Restitutionskern, der zur Entstehung von Pollen mit der 
somatischen Chromosomenzahl oder etwas weniger fiihren kénnen 
diirfte. In der Interkinese kénnen, wenn die verschiedenen Chromo- 
somenanhiufungen ungefahr gleichgross sind, zwischen ihnen Zellen- 
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Fig. 43. Allotetraploider Typus. Samtliche Chromosomen von drei Zellen. a: Di- 
plotene, b: Diakinese, c: Metaphase I. — X 1400. 


winde gebildet werden, sodass Interkinesetriaden (Fig. 44 h), Tetraden, 
Pentaden oder Hexaden entstehen. In gewissen Praparaten gab es 
Interkinesetriaden, gleich haufig wie Dyaden und mitunter in_tiber- 
wiegender Anzahl. 

Trotz dieser Abnormitaten nimmt die zweite Teilung einen ziemlich 
regelmassigen Verlauf (Fig. 44 i—k). Die Teilungsebenen liegen jedoch 
unregelmissiger als bei Allium im allgemeinen. In Fig. 44 i z. B. liegen 
die Aquatorialplatten parallel zueinander und zwischen den _ beiden 
Zellen gibt es Scheidewinde. Eine derartige Bildung muss zur Ent- 
stehung einer langgestreckten Pollentetrade fiihren. Derartige abnorme 
Pollentetraden finden wir in Fig. 45 wiedergegeben. Von diesen 
enthalt Fig. 45 a nur 2 Zellen und ist entweder durch eine homotypische 
oder heterotypische Restitution gebildet worden. Fig. 45 b und e sind 
das Resultat der so hiufig beobachteten Interkinesetriaden, in denen 
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die Teilungsebene verschiedene Lage gehabt hat. Hexaden wie in 
Fig. 45 b waren sehr haufig. Fig. 45 c—d zeigt langgestreckte Tetraden, 
die zugespitzte Form der obersten Zelle in Fig. 45 d ist ein sehr charak- 
teristischer Zug. Fig. 45 schliesslich zeigt, wie weit die Abnormitaten 
sich erstrecken kénnen. Sie besteht aus 8 Zellen, von denen eine zwei- 
kernig ist. Zwei von den Zellen sind sehr gross, die iibrigen klein. 
Es ist selbstverstandlich, dass der Pollen unter solchen Verhilt- 
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Fig. 44. Allotetraploider Typus. Meiosisanomalien. a—c: Metaphase I, d—/: Telo- 
phase I, g—h: Interkinese, i—k: Metaphase II. — X 1400. 


nissen unregelmassig werden wird. Es wurde auch eine recht grosse 
Pollensterilitaét, sowie ein Uberfluss an Zwergpollen und Riesenpollen 
beobachtet. Doch gab es immer einen tiberwiegenden Prozent von nor- 
malen Pollen, der in tiblicher Weise seine erste Teilung durchmachte. 
Zu beachten ist dass bei der Allotetraploide gleich wie bei der Auto- 
tetraploide nur sehr selten normaler Pollen mit einer niedrigeren Chro- 
mosomenzahl als 16 vorkommt. Dies ist namentlich in bezug auf die 
Autotetraploide eigentiimlich, da bei der Triploide alle Chromosomen- 
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zahlen im Pollen zwischen 8 und 16 eine Teilung erfahren. Bei anderen 
tetraploiden 32-chromosomigen Allia wird Pollen mit niedrigeren Zahlen 
als 16 gebildet, z. B. bei A. oleraceum, wo alle Zahlen zwischen 12 und 
17 beobachtet worden sind (LEVAN, 1933 a). Bei der Allotetraploide 
scheinen alle Pollenkérner mit niedrigeren Zahlen als 16 zu sterben. Sie 
bilden ganz sicher die beobachtete grosse Menge der leeren Pollenkérner. 
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Fig. 45. Abnorme Pollentetraden beim allotetraploiden Typus. — X 1400. 





E. DIE F,-GENERATION. 


Wahrend des Sommers 1934 studierte ich die Meiosis vieler F:- 
Pfianzen in Acetokarminpraparaten. Auch einige Fixierungen sind 
ausgefiihrt worden. Da indessen die Trivalent- und Quadrivalent- 
hildung bereits im Vorstehenden im Zusammenhang mit triploidem und 
autotetraploidem Schnittlauch beschrieben worden ist, hat das Studium 
der Meiosis der F,-Generation nicht zu vielen neuen Resultaten gefiihrt. 
Sie kann daher recht kurz behandelt werden. 

Vom technischen Gesichtspunkt ist es von Interesse, dass die Meio- 
sisfixierungen von aneuploiden Pflanzen mit somatischen Chromosomen- 
zahlen zwischen 2x und 8x durchschnittlich schlechter gelungen sind 
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als Fixierungen von entsprechenden euploiden Pflanzen. Es besteht 
offenbar ein Zusammenhang zwischen der friiher konstatierten Vitali- 
tatsverminderung und schlechterer Fixierung. Dass vitale Typen sich 
besser fixieren lassen als schwachere hat MUNTZING (1935) in bezug auf 
die Wurzelmitosen von Phleum hervorgehoben. 


An diploiden Formen der F,-Generation habe ich die Meiosis bei 
910—5 und 942—1 studiert. Sie verhielten sich normal und es konnte 
kein bestimmter Unterschied gegeniiber gew6hnlichen diploiden Formen 
nachgewiesen werden. 

Die beiden 17-chromosomigen Pflanzen 915—25 und 920—19 
zeigten in der Meiosis beide die Ausbildung eines Trivalents. Haufig 
gab es anstatt dessen 8 Bivalente und 1 Univalent. Recht allgemein 
schienen Anaphasenstérungen zu sein. 

907—7 und 923—3 (2n=— 18) waren beide doppelte Trisomen, 
indem alle Chromosomen an 6 Bivalente und 2 Trivalente gebunden 
werden konnten. Oft gab es indessen auch andere Assoziationen. So 
wurden in der Pflanze 907—7 in einige Fallen Konfigurationen ge- 
zahlt: 














| - 
| | | 


6 | 13 


| Konfiguration | 8 II-+ 2 I 71+11+1 III 6 +2 III Summe | 
| 5 | 24 


Anzahl Falle: | 


In den Anaphasen wurden grosse Unregelmissigkeiten beobachtet. Uni- 
valente wurden haufig nachgezogen und zuweilen geteilt. In der Inter- 
kinese gab es viele Mikronuclei. 

Die 19-chromosomigen Pflanzen Nr. 907—5 und 919—28 waren 
nicht so gut fixiert, dass ganze Zellen mit Sicherheit analysiert werden 
konnten. In der Metaphase I wurden bis zu 3 Univalente beobachtet, 
was darauf hindeutet dass die drei iiberzihligen Chromosomen von ver- 
schiedener Art sind. Im Meiosisverlauf gab es grosse Stérungen. 

Pflanzen mit 22—24 Chromosomen sind mehrere untersucht wor- 
den. Sie zeigen eine wechselnde Anzahl von Trivalenten. Sehr haufig 
kamen Univalente vor. In einem Praparat der Pflanze 910—50 (2n—=23) 
wurden folgende Falle mit einer verschiedenen Anzahl von Univalenten 
gezahlt: 





Anzahl Univalente ...... 0 iP 2 ge 4 
i 


Anzahl Falle .......... 7 1S a 3 Summe 34 Faille. 
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In der gleichen Pflanze wurde in der Interkinese folgende Mikronuclei- 
anzahl in der ganzen Zelle gefunden: 


Anzahl Mikronuclei .. 0 1 2 8.4 6 
Anzahl Falle ......... 11 20 23 18 6 3 Summe 81 Falle. 


In der Anaphase I wurden die Univalente meistens geteilt und in der 
Anaphase II wurden sie nach dem Zufall verteilt. 

Von F,-Pflanzen mit. héheren Chromosomenzahlen als 2n = 24 
habe ich einige untersucht. Sie bilden, wie zu erwarten gewesen ist, 
eine wechselnde Anzahl von Trivalente und Quadrivalente, obgleich die 
Bivalente stets in der Mehrzahl vorhanden sind. Leider bin ich nicht 
so weit gekommen die Chromosomenzahlen der Pflanzen zu bestimmen, 
die eine héhere somatische Zahl als 4x aufwiesen, waihrend noch ge- 
eignete Stadien der Meiosis zur Verfiigung standen, weshalb das Stu- 
dium der Meiosis dieser Typen auf den naichsten Sommer aufgeschoben 
werden musste. Man kann jedoch in Analogie mit den Verhialtnissen 
bei A. nutans annehmen, dass bei diesen hochchromosomigen Pflanzen 
Assoziationen von mehr als 4 Chromosomen vorkommen. In der 45- 
chromosomigen Pflanze (935—18) kann man eine Bildung von bis zu 
Hexavalenten erwarten; solche kommen namlich in 42—48-chromo- 
somigem A. nutans vor. 


F. DIE ENTSTEHUNG VON GIGASPOLLEN. 


Im morphologischen Teil dieser Arbeit habe ich bei mehreren 
Gelegenheiten die Aufmerksamkeit auf das Vorkommen von Riesen- 
pollenkérnern gelenkt. Diese sind fiir die Gattung Allium ausserordent- 
lich charakteristisch. Sie werden in den Pollenpraparaten leicht daran 
erkannt, dass sie halbspharisch sind und von oben betrachtet also ring- 
formige Kontur haben (Fig. 46 und 49), wiihrend gewohnliche Pollen. 
kérner langlich sind. Die Bildung von Gigaspollen ist eine in der 
Gattung Allium so verbreitete Erscheinung, dass diese bei fast jeder Art 
unter natiirlichen Verhaltnissen vorkommt, wovon man sich durch die 
Untersuchung einer geniigend grossen Anzahl von Pollenproben iiber- 
zeugen kann. Unter abnormen Verhialtnissen, Trocknis, Frost, Rént- 
genbestrahlung, kann die Frequenz des Vorkommens von Gigaspollen 
in vielen Fallen erhéht werden. 

Nun stellt sich indessen heraus, dass in gewissen Formengruppen 
der Gattung Allium wahrscheinlich auch genetische Bedingungen fir 
die Bildung von Gigaspollen vorliegen. So verhalt es sich beispiels- 
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weise bei A. Schoenoprasum und dasselbe gilt fiir A. nutans. Wie oben 
nachgewiesen worden ist, gibt es in einer sehr grossen Anzahl von 
A. Schoenoprasum-Formen einen kleinen Prozent Gigaspollen. Unter 
den Nachkommen der Triploide gab es indessen einige Pflanzen mit 
praktisch genommen 100 % Gigaspollen. 

In diesem Zusammenhang sollen kurz die Nachkommen eines 
triploiden A. nutans erwaihnt werden, obgleich dieses Material noch 
nicht fertig bearbeitet ist. Eine triploide A. nutans-Pflanze (2n = 24), 
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Fig. 46. Mikrophoto von Pollenkérnern einer Pflanze mit 100 % Riesenkérner. — 
X 1000. 


die selbst einen hohen % Gigaspollen ausbildet, gab nach freiem Ab- 
bliihen unter den Nachkommen im Jahre 1932 26 Pflanzen mit einer 
zwischen 24 und 40 variierenden Chromosomenzahl. 19 dieser Pflan- 
zen konnten mit Hinsicht auf Gigaspollen untersucht werden. 16 von 
ihnen bildeten nur normalen Pollen, 1 Pflanze bildete einzelne Gigas- 
pollenkérner, 1 Pflanze 25 % Gigaspollen und 1 Pflanze so gut wie 
100 % Gigaspollen. 

Sowohl bei A. Schoenoprasum wie A. nutans besteht mit Hinsicht 
auf das Vorkommen von Gigaspollen ein anderes Verhaltnis, das er- 
wahnt zu werden verdient. Von allen diploiden Typen dieser beiden 

Hereditas XXII. a 
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Arten, die untersucht worden sind, hat keine einen h6heren Prozent 
diploider Pollenkérner. Die Pflanzen mit ausschliesslich Gigaspollen 
sind immer polyploid. Eine andere Eigentiimlichkeit ist die Verteilung 
auf die verschiedenen Frequenzklassen. Die allermeisten Pflanzen 
haben weniger als 10 % Gigaspollen, zwischen 10 und 90 % liegen dann 
nur dusserst wenige Pflanzen (von den 47 Fallen mit Gigaspollen der 
F, von A. Schoenoprasum gab es nur 2 Pflanzen mit einer solchen 
Frequenz). Dann gibt es wiederum einige Pflanzen mit fast 100 % 
Gigaspollen. Dies macht den Eindruck einer Polymericerscheinung 
von besonderer Art. Bei einer gewissen Zunahme der Anzahl Gene fiir 
die in Rede stehende Erscheinung (beispielsweise von 2 auf 3) wird 
offenbar eine Reizschwelle tiberschritten, oberhalb der der Organismus 
mit 100 % der fraglichen Erscheinung antwortet. 

Diese fiir Allium charakteristischen Gigaspollenk6érner werden als 
das Resultat einer meiotischen Eigenschaft gebildet (eine Anomalie will 
ich diese Erscheinung nicht gern nennen, da sie vollkommen physio- 
logisch ohne irgendwelche abnormen Wirkungen auf den Meiosisverlauf 
im iibrigen verlauft). Der Gigaspollen wird namlich durch einen 
Mechanismus gebildet, den ich als monokinetische Meiosis zu bezeichnen 
pflege und er besteht darin, dass auf die Meiosisprophase nur eine 
Kern- und Zellteilung folgt, nahmlich die erste. Die zweite Teilung 
wird so vollstindig unterdriickt, dass von ihr keine Spur wahrzuneh- 
men ist. 

Am besten sind die Verhaltnisse an einer Pflanze mit 100 % Gigas- 
pollen zu studieren, beispielsweise Nr. 910—33 (2n—27) oder A. nutans, 
dem hyperpentaploiden Typus L, (2n = 42). Der Pollen dieser letzteren 
Pflanze ist nun in vier Sommern nacheinander kontrolliert worden; 
niemals haben mehr als vereinzelte normale Pollenkérner gefunden 
werden kénnen. Die Prophasen sind vollkommen normal. Auf die 
Metaphase I folgt eine normale Anaphase. Auf Grund von Multivalent- 
bildung bei den beiden Pflanzen, die ich als Typusbeispiele gewahlt 
habe, gibt es oft Chromosomen, die in der Anaphase I nachziehen. Sie 
werden jedoch im allgemeinen in den Telophasenkernen eingeschlossen. 
Die ersten Stadien der Interkinese sind normal. Aber nachdem zwischen 
den beiden Dyadenkernen eine Wand gebildet worden ist, die in norma- 
Jen Fallen niemals ganz in das Ruhestadium eintreten sondern direkt 
in die zweite Prophase tibergehen, gewahrt man cine abweichende Ent- 
wicklung. Nun wird der Kerninhalt mehr und mehr diffus, die Farb- 
barkeit der Chromosomen nimmt ab, und es kommt zu einem typischen 
Ruhestadium mit Ausbildung einer oder zwei Nukleolen. 
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Dieses Ruhestadium ist sehr langwierig und allmahlich werden um 
die Dyadenzellen typische Pollenwiande gebildet. Die lange Dauer 
dieses Stadiums tritt u. a. durch sein haufiges Vorkommen in den Pra- 
paraten zutage. Nach lingerer Zeit setzt eine Prophase ein. Es zeigt sich, 
dass dies die Prophase der ersten Pollenteilung ist. Sobald man nun 
die verschiedenen Chromosomen unterscheiden kann, sieht man, dass 
sie paarweise geordnet liegen, mit den Insertionseinschniirungen dicht 
ancinander (Fig. 49a). Obgleich ich nicht mit Sicherheit dariiber 
urteilen kann, habe 
ich den Eindruck, dass 


die Polfadeninsertio- 

nen bis zu den Pollen- ON 

prophasen ungeteilt ge- 5 

wesen sind. Jedes : 


» Chromosomenpaar » 
in der Pollenteilung 
entspricht also einem 


Anaphasenchromosom HE) 
von der ersten Teilung. 855 
Bald sieht man, dass 

die Chromosomen in 

jedem Paar langsge- om 
spalten sind. In der ay (3 


S sd 
Metaphase kann man 
die Anzahl der Chro- 
mosomen _feststellen 
und finden, dass sie 5, 47. Meiosis in Nr. 910—33. Eine einzige Pollen- 
das Doppelte der nor- mutterzelle macht die zweite Teilung durch. — 
malen betriigt. X 500. 

In der Pollenteilung stellt sich die Aquatorialplatte parallel mit der 
Trennungswand zwischen den Dyadenzellen. Nach der Teilung liegt 
der vegetative Kern distal oben in der Pollenkupole, wahrend der 
generative Kern proximal liegt. 

Wie erwahnt worden ist, werden niemals genau 100 % Gigaspollen 
gebildet, sondern ab und zu stésst man auf einzelne normale Pollen- 
kérner. Dies muss in der Meiosis dadurch entsprochen werden, dass 
gewisse Pollenmutterzellen sowohl die erste wie die zweite Teilung 
durchmachen kénnen. Wenn man ein Meiosispraparat einer solchen 
Pflanze durchsucht, findet man auch ganz richtig Bilder wie die in 
Fig. 47 und 48 wiedergegebene, die von Nr. 910—33 stammen. Unter 
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einer Menge von Dyaden, deren Kerne sich im Ruhestadium befinden, 
sieht man eine Pollenmutterzelle, die sich in Metaphase II (Fig. 47) 
oder in Telophase II (Fig. 48) befindet. Ausser an anderen Eigen- 
schaften kann man solche Zellen, die sich in einer zweiten Teilung 
befinden, in einem Pollenfach unmittelbar daran erkennen, dass ihre 
Kerne eine sehr starke Farbbarkeit zeigen. Die Dyaden im Ruhesta- 
dium sind, wie friiher erwahnt worden ist, wenig gefarbt. 
Schwieriger ist es Pollenmutterzellen zu finden, die keine zweite 
Teilung in der Meiosis von Pflanzen mit einzelnen Gigaspollenkérner 
durchmachen. In der 
zweiten Teilung ist es 
nimlich schwierig eine 
Dyade zu_ entdecken, 
die sich nicht teilt, da 
sie meistens wie eine 
verspatete Zelle  aus- 
sieht, die auch normal 
ab und zu in den Pra- 
paraten vorkommt. 
Von dem nun be- 
schriebenen normalen 
Verlauf der Gigaspol- 
lenbildung gibt es einige 
Abweichungen. So habe 
ich Falle gesehen, in 
denen die zweite Teilung 
durch eine Prophase 


angedeutet wird, die 
Fig. 48. Meiosis in Nr. 910—33. Eine einzige Pollen- hiswetien bis sur Meta- 


mutterzelle hat die zaveite Teilung durchgemacht. — : 
X 500. phase verlaufen kann, 


worauf die Teilung auf- 
hort und ein Ruhestadium eintritt. Dies gehért indessen zu den Aus- 
nahmefallen. 

Von Interesse ist es die genetischen Konsequenzen dieses Mecha- 
nismus fiir die Bildung von Gigaspollen zu beachten. Da die Pro- 
phasen zur Meiosis normal verlaufen, kann ein normales Crossing-over 
stattfinden. In der ersten Teilung erfolgt die Reduktion, aber diese 
wird in der zweiten Teilung inhibiert und jedes Pollenkorn wird beide 
Anlagen enthalten, die normal in der zweiten Teilung getrennt worden 
sein sollten. Es kommt keine Postreduktion vor. Eigenschaften an 
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verschiedenen Stellen’ in den Chromosomen werden also verschieden 
reduziert. Wir bekommen eine differentielle Reduktion je nach der 
Lokalisation im Chromosom. In einem Bivalent mit 1 Chiasma per 
Arm kann man erwarten, dass Gene nahe der Insertion so reduziert 
werden, dass die Gameten in bezug auf diese Eigenschaften »rein» 
werden. Nahe den Chromosomenenden dagegen werden die Eigen- 
schaften nicht reduziert, sondern die Gameten werden hinsichtlich dieser 
Eigenschaften >unrein>». 

Wie friiher erwahnt worden ist, habe ich fiir gewisse A. Schoeno- 
prasum-Typen eine heterotypische Restitution nachgewiesen (z. B. bei 





Fig. 49. Zwei Riesenpollenkérner. a: 645—5, b: 586. — X 1400. 


der Allotetraploide). Noch in der Pollenteilung kann man diesen Tei- 
lungstypus von der oben geschilderten monokinetischen Meiosis unter- 
scheiden. Bei heterotypischer Restitution liegen die Chromosomen 
niemals paarweise in der Pollenteilung, sondern sie befinden sich ganz 
in Unordnung (Fig. 49 5). 


G. RONTGENBESTRAHLUNG DER MEIOSIS VON DIPLOIDEM 
A. SCHOENOPRASUM. 


a. Material und Methodik. 


Aus mehreren Griinden war ich der Ansicht dass es von Interesse 
sein kénnte die Meiosis von A. Schoenoprasum mit Réntgenstrahlen zu 
behandeln. Da ich wahrend meiner Arbeit das Aussehen und Verhalten 
der Chromosomen wahrend der Meiosis und Mikrosporogenese in un- 
behandeltem Material gut kennen gelernt habe, sollten nach Roéntgen- 
behandlung auftretende Anomalien leicht wahrgenommen werden 
kénnen. Wegen der klaren Chromosomenverhaltnisse in der ersten 
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Pollenteilung, war zu erwarten, dass diese gewisse Aufschliisse dar- 
liber geben k6nnen sollten, in welche Richtung und bis zu welcher 
Grenze Veranderungen in den Chromosomen stattfinden kénnten ohne 
dass ihr Vermégen eine Teilung durchzumachen verloren ging. Als 
Objekt wahlte ich einige der diploiden Typen, unter diesen die Wild- 
form von den Kiisten Blekinges (Nr. 804). Von samtlichen Formen 
wurde auch unbehandeltes Kontrollmaterial untersucht. 

Die Réntgenbestrahlung wurde teils im geologischen Institut in 
Lund, teils in der R6ntgenabteilung des Krankenhauses zu Lund vor- 
genommen. Die Versuchsbedingungen waren folgende: 


115 Kilowatt 

3 Milliampére 
1 Al-Filter 

50 cm Abstand 


Am 2. Juni 1933 wurden 9 Pflanzen mit folgenden Dosierungen be- 


handelt: 





~ | 


30 Min. | 1 Stunde /1 St. 15 Min.! 





Exponierungszeit 15 Min. 








| 
: 


PBB E INTs sesso cestssescash se. 12 3—5 | 6—8 9 


Die meisten Bliiten befanden sich in verschiedenen meiotischen 
Stadien, in den Altesten in jedem Bliitenstand hatten die Pollenkérner 
in den Tetraden sich eben getrennt. Fixierungen von Pollenmutter- 
zellen wurden taglich wahrend 4 Tagen ausgefiihrt, namlich vom 
3.—6. Juni. Ausstrichpraparate von Pollenkérnern wurden taglich 
wahrend der Zeit vom 4.—15. Juni fixiert. Nach dieser Zeit hatten die 
meisten Bliiten die erste Pollenteilung passiert. 


b. Die Meiosis. 


Der Einfluss von Réntgenstrahlen auf die Meiosis von Pflanzen ist 
friiher u. a. von GOODSPEED (1929), GOODSPEED und AVERY (1930), 
STONE (1933) und MATHER (1934) studiert worden. Es hat sich 
herausgestellt, dass die am meisten augenscheinlichen Veranderungen 
wihrend und nach der ersten Metaphase eintreffen. Ein grosser 
Teil dieser Veranderungen kann auf eine geschwiachte Festigkeit 
der Chromosomen gegentiber Tensionen zurickgefiihrt werden. Des- 
halb kommt es haufig zu Chromosomenbrichen, wobei lose Frag- 
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mente gebildet werden. Bei Pflanzen mit starker Terminalisation, wie 
Tradescantia, tritt diese Fragmentation schon vor der ersten Anaphase 
auf, wahrend Pflanzen mit weniger starker Terminalisation (z. B. 
Vicia) erst in der Anaphase der Fragmentation ausgesetzt werden. Dass 
die R6éntgenbestrahlung auch einen Einfluss auf friihere Stadien der 
Meiosis haben muss, geht indessen aus abnormen Chromosomenkon- 
figurationen und einer abnormen Anzahl von Chiasmata in der Meta- 
phase hervor. 

Bei Allium fand ich bei den Pflanzen, die langere Zeit (Nr. 6—9) 
den Réntgenstrahlen ausgesetzt worden waren, sehr starke réntgen- 





Fig. 50. Réntgenbestrahlung der Meiosis von diploidem A. Schoenoprasum. 
a—k: Pachytene, /—t: Metaphase I, u: Anaphase I. — X 1800. 


induzierte Veriinderungen in der Meiosis. Haufig war es schwierig die 
verschiedenen Bivalente zu unterscheiden, da die Chromosomen in 
gewissen vollkommen zerstiickelt waren und in der Form einer Masse 
von kleinen Klumpen iiber die Zellen zerstreut lagen. 

Ein Bild von der Pachytene zeigt Fig. 50a. In dieser ist ersicht- 
lich, dass die Pachytenebivalente sich teilweise zu kleinen Klumpen 
vereinigt haben, von denen ein Teil die Zellmembran durchbrochen 
haben und in das Zellplasma hinausgeworfen worden sind. Auch 
relativ unveranderte Teile der Pachytenefaden haben sich in gleicher 
Weise benommen. In einer Pflanze, die nur 15 Min. mit Réntgen be- 
strahlt worden ist, konnte ich einige eingehendere Beobachtungen im 
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Pachytenestadium in einer Fixierung vom dritten Tage nach der Rént- 
genbehandlung anstellen. Sehr klare Pachytenebilder zeigten hier 
haufig Beispiele fiir abnorme Paarungen der Faden (Fig. b—k).  Tri- 
valent- und Quadrivalentkonfigurationen kamen vor, sowie Bivalente 
mit Inversionen. Hier sind offenbar strukturelle Veranderungen in 
den Chromosomen entstanden. Haufig wurde auch beobachtet, dass 
das eine Ende eines Pachytenebivalents neben der Kernmembran lag, 
wobei ein paar Chromomeren aus dieser hervorragten (Fig. 50i, j). 
Gewisse Bilder, z. B. Fig. 50 h, machen den Eindruck, dass Anastomosen 
zwischen nicht homologen Chromomeren gebildet worden sind, nach- 
dem die normale Verbindung zwischen ihnen weggefallen ist. 

Die Diplotene und Diakinese konnte ich nicht untersuchen, da die 
Fixierungen in diesen Stadien schlechter waren. Es wurden jedoch 
Fragmente und Klumpenbildung des Chromatins beobachtet. Die 
Metaphase I war im allgemeinen so stark verandert, dass die Bivalente 
nicht studiert werden konnten. Die Fixierungen waren auch ziemlich 
schlecht, was sicherlich auf den Einfluss der R6éntgenstrahlen zuriick- 
zufiihren war. Im Praparat 2225, das von einer 15 Min. bestrahlten 
Pflanze herriihrt, war die Metaphase I am 4-ten Tage etwas weniger 
beeinflusst. Recht viele Abnormitaéten waren vorhanden. Lose und 
angeheftete Fragmente waren haufig. Die losen Fragmente, denen eine 
Polfadeninsertion fehlte, befanden sich in Atrophierung und nahmen 
die Form von rundlichen Klumpen an. Translozierte Fragmente von 
verschiedener Grésse waren entweder terminal oder mehr oder weniger 
median befestigt. Das Letztere schien das haufigste zu sein, vielleicht 
darauf beruhend, dass dies am _ leichtesten zu beobachten war 
(Fig. 50 /—p). 

Ferner fand ich in der Metaphase I nicht so selten abnorme Kon- 
figurationen von Chromosomen, wie Assoziationen von 3—4 Chromo- 
somen (Fig. 50 q—s), oder von Chromosomen + kleineren Fragmenten 
(Fig. 50t). Auch gab es ganz sicher Assoziationen von mehreren Chro- 
mosomen als 4, aber, da die Fixierung nicht ideal war, wagte ich es 
nicht ihren Bau mit Sicherheit zu deuten. Lose Fragmente waren in 
der Metaphase I weniger haufig als bei Tradescantia (MATHER). 

In der Anaphase I dagegen waren Fragmente sehr haufig, die 
offenbar im Zusammenhang mit der einsetzenden Anaphasenbewegung 
entstanden (Fig. 50u). Sehr haufig zu sehen waren lange Briicken 
zwischen den beiden Dyadenkernen. Ein charakteristischer Zug schien 
zu sein, dass die Chiasmata schwer aufgelést werden. So sah man oft, 
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dass ein Chromosom eher zerrissen wurde als das es zur Aufl6sung der 
Chiasmata kam. 

In der Interkinese gab es Mengen von extra Kleinkernen und oft 
waren die verschiedenen Kerne durch Briicken miteinander verbunden. 
Zuweilen wurden Zellwande um gewisse der Kleinkerne gebildet, wobei 
Mikrozyten entstanden, ahnlich jenen, die friiher bei triploiden und 
tetraploiden Schnittlauchformen angetroffen wurden. 

Der Verlauf der zweiten Teilung ist sehr charakteristisch. Er war 





Fig. 51. ietienmnte Die zweite meiotische Teilung. a—b: Metaphase, 
c: Anaphase, d—f: Telophase, g—m: Beispiele von Anaphasenchromosomen mit 
Pseudochiasmata. — X 1800. 


leichter zu studieren als der der ersten Teilung, da die Fixierungen der 
zweiten Teilung im allgemeinen besser ausgefallen sind als die der 
ersten. Dies ist recht eigentiimlich; in bezug auf unbehandeltes Material 
pflegt das Umgekehrte der Fall zu sein. 

Oft war die Erscheinung zu beobachten, dass ganze Bivalente von 
der ersten Metaphase wahrend der zweiten Teilung noch ziemlich un- 
verindert dalagen. Zuweilen wurden sie Aquatorial geteilt, aber es 
gelang ihnen trotzdem nicht die erste Paarung aufzulésen, sondern sie 
bildeten 2 Ringe (Fig. 51 e). 

Der charakteristische Zug fiir diese zweiten Teilungen, ob sie nun 
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Pflanzen angehérten die kiirzere oder laingere Zeit réntgenbehandeli 
worden sind, war das Vorkommen dieser langen Chromatinbriicken, 
die zwischen den verschiedenen Zellkernen der Tetrade auftraten. Das 
Entstehen dieser Briicken kann in verschiedener Weise erklart werden. 
Im allgemeinen braucht man vielleicht keine Theorie tiber Chromo- 
somen mit 2 Polfadeninsertionen heranzuziehen, gebildet durch 
crossing-over zwischen strukturell verschiedenen Chromosomen, so wie 
beispielsweise MUNTZING (1934) derartige Briicken bei Crepis-Hybriden 
erklart hat. Auch wenn diese Ursache ganz sicher fiir gewisse Faille 
von réntgenbehandeltem Material Giiltigkeit hat, deutet vieles darauf, 
dass es sich oft ganz einfach um Verklebungen zwischen Chromosomen 
handelt. 

Die Chromosomen in der zweiten Metaphase haben oft ein 
charakteristisches Aussehen (Fig. 51 g—m). Anstatt nur an den noch 
ungeteilten Polfadeninsertionen aneinander befestigt zu sein und die 4 
Chromosomenenden frei zu haben, so wie dies in unbehandeltem 
Material der Fall ist, hangen oft die beiden homologen Chromatiden, 
auch nachdem sich die Polfadeninsertionen geteilt haben, interstitiell 
oder terminal zusammen und bilden eine Art ring- oder stabférmige 
Quasibivalente. Der Eindruck von Bivalenten ist am starksten, wenn 
der Verklebungspunkt ein Stiick drinnen am Chromosomenarm liegt, 
sodass chiasmaaihnliche Gebilde erhalten werden (Fig. 51 g—m). Még- 
licherweise sind es zuweilen die Uberkreuzungsstellen von der ersten 
Teilung, die durch einen mechanischen Einfluss stabilisiert worden 
sind (bei interstitiellen Verklebungen pflegen namlich die freien Stiicke 
stets gleich lang zu sein). Diese Verklebungen sind oft so stark, dass 
die Chromosomen in der Anaphase an anderen Stellen zerreissen; 
wahrend die Verklebungen fortwahrend zusammenhangen. 

In der nachsten Abteilung dieses Kapitels werde ich zeigen, welchen 
Einfluss diese persistierenden Chromosomenbriicken auf die weitere 
Entwicklung des Pollens haben kénnen. 


ce. Die Pollenentwicklung. 


Um ein Bild von dem Rhythmus der Erscheinungen zu bekommen, 
die durch R6éntgenreizung in der Meiosis ausgelést werden, habe ich die 
Chromosomen in der ersten Pollenteilung taglich wahrend einem halben 
Monat nach der Réntgenbehandlung untersucht. Hierbei wurden 116 
Ausstrichpraparate fixiert und durchgegangen. 

Bei der Beschreibung dieser Praparate ist es zweckmassig zwischen 
Chromosomenanomalien und Zellanomalien zu unterscheiden. Die 




















ALLIUM SCHOENOPRASUM 107 





ersteren kamen die ganze Zeit vor, wihrend der die Untersuchung er- 
folgte, und mussten demnach unter mehr wechselnden Meiosisstadien 
induziert werden kénnen als die letzteren Veranderungen, die nur 
wahrend einer gewissen Zeit anzutreffen waren und wahrscheinlich 
wahrend der ersten und zweiten Teilung induziert wurden. In Tab. 25 
habe ich versucht eine schematische Ubersicht iiber den Grad der 
Réntgenbeeinflussung zu geben, die nach verschiedenen Zeitintervallen 
hat konstatiert werden kénnen. In dieser Tabelle habe ich eine Skala 
von 0—10 verwendet, in der 0 bedeutet, dass alle beobachteten Chro- 
mosomen bzw. Zellen im Praparat normal waren und 10, dass keine 
einzige normale Chromosomenplatte bzw. Zelle gefunden werden 
konnte. Dazwischenliegende Zahlen geben intermediare Stadien zwi- 
schen diesen zwei Extremen an. 


TABELLE 25. Die Wirkung der Rontgenreizung. 
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| 15 pis ess iowla = | — — | — | 0 | 0 0 0 


Wie ersichtlich beginnen die Chromosomenanomalien bei der 
ersten Untersuchung nach der Réntgenbehandlung; sie sind da zahl- 
reicher in den wihrend laingerer Zeit behandelten Bliiten. Diese Chro- 
mosomenveranderungen verbleiben ziemlich konstant bis zum Tag 5, 
wo plétzlich eine Zunahme der Chromosomenanomalien auftritt. Am 
gleichen Tag treten Zellanomalien auf, von denen friiher keine Spur 
zu sehen gewesen ist. Diese Anomalien beginnen 1 Tag spater in 
Bliiten, die nur 15 Min. geréntget worden sind. Nun sind offenbar 
Zellen, die waihrend der Meiosis Réntgenbehandlung erhalten haben, 
bis zur Pollenteilung gekommen. Nach dem 5. und 6. Tag, an denen 
die beiden Arten von Anomalien kulminieren, fallt die Kurve wieder 
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bis zum 15. Tag, an dem nur einzelne Chromosomenanomalien und 
keine Zellanomalien vorkommen. 

Diese Verhialtnisse zeigen, dass wenn auch viele Phasen der Mikro- 
sporogenese der R6éntgenreizung zuginglich sind, so scheinen doch die 
beiden meiotischen Teilungen fiir eine solche Beeinflussung besonders 
empfindlich zu sein. Dieser Schlusssatz erscheint recht natiirlich: Je 
verwickelter ein Mechanismus ist, eine umso gréssere Beeinflussung 





Fig. 52. Abnorme Pollenkérner. a: A. nutans (2n = 24), 2 kommunizierende Pollen- 
kérner aus unbehandeltem Material, b—h: A. Schoenoprasum, Pollenkérner am 
6. Tage nach der Réntgenbestrahlung. — a X 1800, b—h X 500. 


soll eine und dieselbe Reizung herbeifiihren kénnen. Am wenigstens 
beeinflusst wurden die Ruhestadien vor und nach der Meiosis. 

a. Zellanomalien. — Diese kénnen alle auf Verande- 
rungen der Kernsubstanz wahrend der Meiosis zuriickgefiihrt wer- 
den. Die Chromatinbriicken, die in diesem Stadium verschiedene Zell- 
kerne miteinander verbinden, verhindern spater, dass Zellen abgegrenzt 
werden und dass Pollenwande an Stellen gebildet werden, wo es Briick- 
en gibt oder eben gegeben hat. Dies hat zur Folge, dass die ver- 
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schiedenen Zellen in einer Tetrade nicht ganz voneinander abgegrenzt 
werden, weshalb die Pollenkérner mittels grésseren oder kleineren 
Kanalen zusammenhangen werden. In gewissen Praparaten wurden 
volikommen groteske Bildungen von ganzen Pollenmutterzellen beob- 
achtet, in denen Pollenwinde in einer Menge von ganz beliebigen 
Ebenen ausgebildet waren. Fig. 52 b—h zeigt die Konturen einer 
Sammlung von Pollenkérnern vom fiinften Tage nach der R6éntgen- 
behandlung. Fig. 52g bildete eine ganze Pollenmutterzelle, bestehend 
aus 2 halbspharischen Pollenkérnern, verbunden durch einen Kanal. 
Oft kann man noch an der Ausbildung und Lage der Zellenkerne die 
Entstehung dieser Verbindungskandle verstehen (z. B. Fig. 52 d—f). 
Ich habe bis zu 10 verschiedene Kerne in der gleichen Pollenkonfigura- 
tion beobachtet. 

Diese sehr abnormen Pollenkérner kommen in der Entwicklung 
oft nicht weiter als bis zur Pollenprophase. Eine vollstandige Kern- 
teilung konnten sie nicht durchmachen. In unbehandeltem Material 
habe ich jedoch zuweilen zwei durch einen Kanal verbundene Pollen- 
kérner angetroffen, die jedoch die erste Pollenteilung in normaler 
Weise durchmachen kénnen. Ein sehr schénes Beispiel hierfiir fand 
ich einmal bei einer triploiden A. nutans-Form (Fig. 52a), bei der 2 
Pollenkérner mit den Kernen im Metaphasenstadium durch einen 
schmalen Kanal verbunden sind. Durch diesen Kanal lauft ein Chro- 
mosom, das mit 2 Insertionseinschniirungen versehen ist, die in 2 ver- 
schiedenen Metaphasenplatten einrangiert sind. Wir finden also die 
eigentiimliche Erscheinung, dass das gleiche Chromosom eine Teilung 
in 2 verschiedenen Zellen mit 1 Insertionseinschniirung in jeder Zelle 
durchmacht. 

B. Chromosomenanomalien. — Das grdésste Interesse 
kniipft sich indessen an die Metamorphosen im Chromosomenbestand, 
verursacht durch die Réntgenbehandlung. Wie oben erwahnt worden 
ist, gab es solche in der ersten Teilung des Pollenkorns wahrend der 
ganzen Zeit, die die Untersuchung wahrte. Diese Metamorphosen 
kénnen in ihrer Morphologie progressiv oder destruktiv sein. Erstere 
kénnen zur Entstehung von neuen Chromosomentypen fiihren, wahrend 
letztere nur einen Abbau der Organisation in den Chromosomen be- 
deuten und darin bestehen, dass Chromosomen oder Teile von Chro- 
mosomen atrophieren und stark gefarbte, in den Zellen zerstreute 
Klumpen bilden. Diese letzteren Veranderungen waren am haufigsten 
in Praparaten aus dem letzteren Teil der Untersuchungszeit. So stam- 
men Fig. 53h und i vom 6-ten Tage nach der R6ntgenbehandlung. 
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Trotz der bedeutenden Destruktion, die in diesen Zellen vorliegt, haben 
gewisse Chromosomen ein normales Aussehen und scheinen sich zur 
Kernteilung vorzubereiten. Mitunter sieht man, dass ein Teil eines 
Chromosoms atrophiert, wahrend der Rest noch zu leben scheint, der 
dann stets die Nachbarschaft einer Polfadeninsertion darstellt. In 
Fig. 53 e ist ein solches Chromosom zu sehen, von dem ein Teil ein- 
geschmolzen worden ist. 

Die progressiven Chromosomenmetamorphosen kénnen aus Frag- 
mentationen und Translokationen bestehen. Als allgemeine Regel gilt, 





Fig. 53. Beispiele von Anomalien der ersten Pollenteilung, durch Réntgentbestrahlung 
verursacht. — X 1800. 


dass bei Fragmentationen die Chromosomenteile mit Polfadeninsertion 
Vitalitat besitzen, wihrend Teile ohne solche zuriickgebildet werden, 
insofern sie nicht auf ein anderes Chromosom transloziert werden 
(NAVASHIN, 1931; STONE und MATHER, 1933). In Fig. 53 sind einige 
Pollenmetamorphosen abgebildet, in denen durch R6ntgenbehandlung 
der gewo6hnliche A. Schoenoprasum-Chromosomenbestand in der einen 
oder anderen Weise veraindert worden ist: in Fig. 53a hat eines der 
median inserierten Chromosomen den groéssten Teil des einen Armes 
verloren und ist in ein subterminal inseriertes Chromosom verandert 
worden. In Fig. 530 ist der proximale Arm des s,-Chromosoms auf 
die Region nahe der Polfadeninsertion eines median inserierten Chro- 
mosoms transloziert worden. Ausserdem kommen ein paar distale 
Aberrationen vor. In Fig. 53 ¢ ist das s,-Chromosom terminal an einem 
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median inserierten Chromosom befestigt, was eine Bildung von ziem- 
lich frappantem Aussehen zur Folge hat. Ausserdem ist der eine Arm 
eines median inserierten Chromosoms median an einem anderen Chro- 
mosom transloziert worden. Die Kernplatte in Fig. 53d hat ausser 
den normalen 8 Chromosomen ein kleines satellitversehenes Fragment 
mit einer eigenen Polfadeninsertion. Seine Grésse und sein Aussehen 
slimmen ungefahr mit dem proximalen Arm des s,-Chromosoms iiber- 
ein. Diese nun beschriebenen 4 Zellen riihren alle vom 2-ten oder 
3-ten Tage nach der Réntgenbehandlung her. Fig. 53 e—i stammen 
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Fig. 54. Bespiele abnormer Chromosomentypen durch Réntgenbestrahlung 
gebildet. — X 2400. 


dagegen vom 5.—7. Tage und zeigen bedeutend starkere Verainderungen. 
Der grosse Chromosomenkomplex in Fig. 53 f wird von wenigstens 4 
Chromosomen aufgebaut und befindet sich sicherlich im atrophieren- 
den Stadium. In Fig. 53 j—l sind 3 Anaphasen dargestellt. In Fig. 53 j 
gibt es ein Chromosom mit 2 Insertionen, die zu verschiedenen Polen 
gehen. Ausserdem sieht man, dass Chromosomenfragmente ohne 
Insertion sich nicht mit den normalen Chromosomen vereinigen son- 
dern frei im Plasma zerstreut liegen. Fig. 53k zeigt eine Zelle mit 9 
Chromosomen, davon eine diminutive, mit medianer Insertion, die alle 
eine normale Anaphase durchmachen. 

In Fig. 54 habe ich einige losgerissene Chromosomen abgebildet, 
die alle bisher bei A. Schoenoprasum nicht beobachtete chromosomen- 
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morphologische Typen bilden. Alle méglichen Chromosomenlangen 
von 12 u bis zu 1 ~ kommen vor und die Lage der Insertionsein- 
schniirung ist sehr schwankend. Oft kommen neue sekundare Ein- 
schntrungen und Satelliten vor. Diese letzteren variieren sehr in der 
Grésse und bilden eine Musterkarte fiir die verschiedenen Satelliten- 
typen, die bisher in Allium (LEVAN, 1935) angetroffen worden sind. 
Die kleinen Chromosomen (Fig. 54 o—s) haben das Aussehen der Frag- 
mente, die friher in 3 F,-Pflanzen von A. Schoenoprasum beschrieben 
worden sind (siehe diese Abhandlung Seite 66). 

Fig. 54 t—ee zeigen Faille von Translokationen, die simtlich lateral 
sind. Die translozierten Fragmente scheinen am Rezeptorchromosom 
jeden beliebigen Platz einnehmen zu kénnen. Ihre Grésse variiert sehr 
stark. Das Fragment kann aussehen wie ein kleiner Satellit (Fig. 54 t) 
oder ein ganz langes Chromosom bilden (Fig. 54 x). Nicht selten sieht 
man am gleichen Chromosom 2 translozierte Stiicke befestigt (Fig. 53 g, 
54 dd). 

Ringférmige Chromosomen, wie sie NAVASHIN (1931) beschreibt. 
habe ich in ein paar Zellen beobachtet (Fig. 54 ii—jj). Nur einmal 
habe ich beobachtet, dass die beiden Chromatiden eines Metaphasechro- 
mosoms unsymmetrisch waren (Fig. 54 gg). 

Als eine Zusammenfassung der R6ntgenexperimente kann gesagt 
werden: Die R6ntgenreizung kann die Zahl der vorhandenen Polfa- 
deninsertionen nicht verandern, sondern nur die Gruppierung des zu 
diesen Insertionen gebundenen Chromatines. 


III. DISKUSSION UND SCHLUSSSATZE. 


Aus der vorstehenden morphologischen und zytologischen Unter- 
suchung von A. Schoenoprasum diirften sich einige Tatsachen ergeben, 
die miteinander jn Zusammenhang gebracht etwas iiber die Wege aus- 
sagen kénnen diirften, auf denen die Formbildung bei dieser Art statt- 
gefunden hat. 

Man kann bei A. Schoenoprasum zwei verschiedene Arten von 
Variation unterscheiden, teils eine Variation im Genom, teils eine Chro- 
mosomenzahlvariation. 

Die erste Variation, die meistens in der Form von Unterschieden 
in quantitativen Eigenschaften zutage tritt, hat die Entstehung der 
grossen Menge von Biotypen verursacht, die innerhalb der verschiedenen 
Formen mit gleicher Chromosomenzahl vorkommen. Die Unterschiede 
zwischen den verschiedenen Biotypen sind in letzter Linie auf Genen- 
<differenzen zuriickzufiihren. Die verschiedenen Formen zeigen bei 
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Kultur nebeneinander von Jahr zu Jahr die gleichen speziellen Eigen- 
heiten. Der in der Natur vorhandene grosse Formenreichtum ist im 
Zusammenhang mit der grossen geographischen Verbreitung der Art zu 
betrachten. Mit TURESSONs Terminologie ist wenigstens ein Teil der 
Formen als Okotypen zu bezeichnen. 

Gewisse der extremeren Formen haben von den Systematikern 
Namen von verschiedenem systematischen Wert erhalten, beispielsweise 
sibiricum (langschmale, spitzige Perigonblatter), Ledebourianum (kraf- 
tiges Rhizom, lange Bliitenstiele, lange Staubfaden), alpinum (langes 
Rhizom, grosse Bliiten, beblatterter Stengel) u. s. w. Zwischen den 
verschiedenen Formen gibt es, wie friiher erwahnt worden ist, alle 
méglichen Uberginge und Umkombinationen. Im diploiden Formen- 
kreis gibt es indessen auch spontane diskontinuierliche Abweichungen, 
lilacinum (weissgelbe Bliitenfarbe), scaberrimum (rauhe Oberflache); 
derartige Eigenschaften beruhen wahrscheinlich auf einfache Genen- 
differenzen. 

Alle untersuchten diploiden Formen zeigen tibereinstimmende Zyto- 
logie, gleiche Chromosomenzahl und gute Meiosispaarung. 

Die zweite Richtung, in die die Differenzierung in A. Schoenopra- 
sum gegangen ist, ist die Chromosomenzahlvariation. Sie bildet in der 
ganzen Gattung Allium einen wichtigen Faktor. In meiner Chromoso- 
menzahlliste iiber die Gattung Allium (1931) sind 60 Formen aufgenom- 
men, von denen 25 polyploid sind. Verschiedene polyploide Formen 
der gleichen Art kommen ausser bei A. Schoenoprasum auch vor bei 
A. Victorialis (2n = 16, MIYAKE, 1905; LEVAN, 1929; 2n = 32, HiraTA 
und AKIHAMA, 1927), A. sativum (2n = 16, LEVAN, 1931), A. sativum 
var. Ophioscorodon (2n = 32, MODILEWSKY, 1928), A. nutans (2n = 16, 
24, 32, 40, 48, 56, 64 bis zu 108 mit vielen dazwischenliegenden Zahlen, 
LEVAN, 1931 und unver6ffentlicht), A. roseum (2n = 16, MESSERI, 1931; 
2n = 32, LEVAN, 1931), A. roseum var. bulbilliferum (2n = 48, MESSERI, 
1931), A. Porrum (2n= 16 und 32, BruuN, 1932), A. Neapolitanum 
(2n = 14 und 28, LEVAN, 1931 und 1935). Hierher sind auch zu rech- 
nen die zwei nahestehenden Arten A, carinatum (2n = 24) und olera- 
ceum (2n = 32, LEVAN, 1933). 

In den meisten dieser Falle diirfte es sich um wenigstens teilweise 
autopolyploide Formen handeln. Auch bei anderen Arten, z. B. 
A. vineale (2n = 32), das in der Meiosis Quadrivalentbildung hat, herr- 
schen ahnliche Verhaltnisse. Der vorhandene Unterschied besteht 
darin, dass von dieser Art bisher nur eine Form bekannt ist. In vielen 
Fallen wird die Forschung friiher oder spaiter den Ursprung derartiger 
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»freistehenden» polyploiden Formen finden, in anderen Fallen sind sie 
vielleicht ausgestorben. 

Die morphologischen Unterschiede zwischen Diploiden und Po- 
lyploiden sind in Allium nicht gross. Fiir die meisten Fille ist keine 
besondere Mitteilung mit Hinsicht auf dieses Verhaltnis gemacht wor- 
den, vielleicht darauf beruhend, dass selten der gleiche Forscher ver- 
schiedene polyploide Formen von Allium-Arten untersucht hat. Bei 
A. roseum ist die hexaploide Form bulbillenfiihrend. Die Formen von 
A. nutans unterscheiden sich voneinander in unbedeutenden Charak- 
teren, und man kann nicht ohne weiters entscheiden, ob die Unter- 
schiede durch eine Variation im Genom oder zwischen den_ ver- 
schiedenen Genomen verursacht sind. 

Bei A. Schoenoprasum zeigt die Triploide und die Autotetraploide 
im Verhaltnis zur Diploide Riesenwuchs, was in bezug auf Autopolyploi- 
die ein fast regelmiissiges Phiinomen ist. Auch wenn das Aussere der 
polyploiden Form keinen Riesenwuchs zeigt, ist doch die Zellengrésse 
bei der Polyploide grésser als bei der entsprechenden Diploide. Bei 
Allium-Arten ist diese Eigenschaft in bezug auf die Pollenlange kon- 
trolliert worden (LEVAN, 1932, 1933 a). 

Die Entstehung von polyploiden Formen, sowohl auto- wie allo- 
polyploiden, kann auf zwei Wegen stattgefunden haben: 1) Durch 
somatische Chromosomenverdoppelung, 2) durch gametische Chromo- 
somenverdoppelung. Indessen sind nur einige wenige Fille so gut 
studiert, dass man mit Bestimmtheit sagen kann, ob die Chromosomen- 
verdoppelung auf dem einen oder anderen Weg stattgefunden hat. 

1. Somatische Chromosomenverdoppelung. — Dass eine somatische 
Chromosomenzunahme in gewissen Zellen oder in ganzen Segmenten 
eines Organismus vorkommen kann ist eine haufig beobachtete Er- 
scheinung. Sie kann unter normalen Bedingungen auftreten oder durch 
verschiedene Irritamente hervorgerufen werden (wie Kallusbildung in 
Wunden, Krebsgeschwiilste, Gift-, Kaltewirkung u. s. w.). 

Der Mechanismus fiir die Chromosomenvermehrung in somatischen 
Zellen ist bei verschiedenen Gelegenheiten diskutiert worden. Meistens 
stellt man sich vor, dass zwei Zellenkerne in der gleichen Zelle in dem 
einen oder anderen Stadium verschmelzen (JORGENSENs Endoduplika- 
tion). Fiir die Entstehung des binuklearen Zustandes sind mehrere 
Erklarungen vorgeschlagen worden, beispielsweise Einwanderung in 
eine Zelle eines Kerns von einer angrenzenden Zelle, mangelhafte Wand- 
bildung nach Kernteilung (WINKLER, 1916). LINDSTROM und Koos 
(1931) und MATHER (1933) haben die Verhiltnisse in Kallusgeweben 
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von dekapitierten Tomaten studiert und das dortige Vorkommen von 
binuklearen Zellen nachgewiesen. Zuweilen hat auch wahrend einer 
gleichzeitigen Teilung der beiden Kerne eine deutliche Verschmelzung 
der beiden Kernspindeln beobachtet werden kénnen. 

Wenn eine derartige somatische Verdoppelung eine Zelle trifft, die 
spiter zur Entstehung von Gameten fiihrt, so ist offenbar, dass die 
Nachkommen derartiger Gameten die doppelte Chromosomenzahl er- 
halten. Wenn die Mutterpflanze eine reine Art war, so entsteht auf 
diesem Wege eine Autopolyploide, und wenn die Mutterpflanze ein 
Bastard war, entsteht eine Allopolyploide. Namentlich im letzteren Fall 
kénnen die Wirkungen frappant ausfallen. An einem vollkommen 
sterilen Bastard kénnen namlich hierdurch gewisse Partien fertil werden. 

2. Gametische Chromosomenverdoppelung. — Es hat sich heraus- 
gestellt, dass der die Chromosomenreduktion bewirkende Prozess in 
bezug auf Stérungen besonders leicht beeinflussbar ist, ob diese nun 
durch physikalische oder chemische Irritamente (Strahlungen, Tempe- 
raturschwankungen, Giften, wie Chloralhydrat, Chloroform u. dgl.) oder 
durch eine Eigenschaft der nuklearen Konstitution selbst weder von 
struktureller noch genischer Art (Hybriditat, Anwesenheit von Asynap- 
sisgenen u. dgl.) verursacht werden. Solche Stérungen fiihren haufig 
zur Entstehung von unreduzierten Gameten. 

Die bei einigen Allium-Arten vorkommende monokinetische Meiosis, 
die zur Entstehung von Pollenkérnern mit verdoppelter Chromosomen- 
zahl fiihrt, ist, soweit mir bekannt, ausserhalb der Gattung Allium noch 
nicht beobachtet worden. Wie friiher erwahnt worden ist, darf ihre 
Ursache nicht in strukturellen Eigenheiten der Chromosomen gesucht 
werden, sondern sie diirfte auf eine genotypische Kontrolle des Meiosis- 
verlaufes zuriickzufiihren sein, vergleichbar mit Chiasmalokalisation, 
Asynapsis, polymitotischer Meiosis u. s. w. 

Durch gametische Chromosomenverdoppelung werden in erster 
Linie Triploide gebildet, die dann unter ihren Nachkommen zu u. a. 
Tetraploiden fiihren kénnen. So verhielt es sich z. B. beim Aufbau der 
Galeopsis pseudo-Tetrahit (MUNTZING, 1931). Formen mit verdoppelter 
Chromosomenzahl kénnen auch direkt ohne der Triploide als Zwischen- 
glied entstehen. 

In bezug auf A. Schoenoprasum kann unméglich mit Bestimmtheit 
entschieden werden, ob die vorhandene Chromosomenzahlvariation 
durch somatische oder gametische Chromosomenzahlvermehrung ent- 
standen ist. 

Natiirlich kann man sich vorstellen, dass sowohl die Auto- wie die 
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Allotetraploide durch somatische Verdoppelung entstanden ist, erstere 
in einer relativ homozygoten Pflanze, letztere in einem Bastard. Viel- 
leicht kann das Zeitmoment eine Rolle gespielt haben, indem die Auto- 
tetraploide eine jiingere, weniger ausdifferenzierte Form sein kann als 
die Allotetraploide. I.etztere kann durch Veranderungen in den 4 von 
Beginn an homologen Genomen in eine digenomatische Art iibergegangen 
sein. Der Gigantismus kann im Zusammenhang hiermit verloren 
gegangen scin; er ist im allgemeinen ein Zeichen fiir Autopolyploidie. 
Durch Unterschiede in der Blihtezeit ist die Allotetraploide von Ver- 
mischungen mit anderen A. Schoenoprasum-Formen gesichert gewesen. 

Allopolyploidie muss vom Reprcoduktionsgesichtspunkt als eine 
vorteilhafte Eigenschaft betrachtet werden, weshalb die Selektion 
zugunsten solcher Formen mitwirken soll. Die Stabilisierung derartiger 
Formen braucht jedoch nicht sichrer zu sein als dass in polyploiden 
Arten, die man gewOohnlich als »gute» auffasst, eine Multivalentbildung 
mit illegitimen Crossing-over eine plétzliche Variation verursachen kann. 

Wenn also auch kein direktes Hindernis dafiir vorliegt, dass die 
Chromosomenvermehrung bei A. Schoenoprasum eine somatische Ver- 
doppelung als Ursache hat, scheint es mir doch am wahrscheinlichsten, 
dass sie durch gametische Verdoppelung erfolgt ist. Die in Allium vor- 
kommenden Anlagen fiir eine monokinetische Meiosis verursachen ein 
mehr oder weniger regelmassiges Auftreten von Gameten mit ver- 
doppelter Chromosomenzahl. 

Dass Gigasgameten fungieren kénnen zeigen die Verhiltnisse in 
triploidem A. Schoenoprasum, das in einigen Fallen zur Bildung von 
Pflanzen fiihrte, bei deren Entstehung Gigasgameten fungiert haben 
miissen (z. B. 2n = 38, 39, 45). In A. nutans, wo die Produktion von 
Riesenpollen haufig ist, besteht eine Tendenz zur Vermehrung der Chro- 
mosomenzahl in jeder neuen Generation. So habe ich Beispiele dafiir 
gesehen, dass Diploide unter ihren Nachkommen triploide Pflanzen 
geben, Triploide geben oft Penta-Hexaploide. Unter den Nachkommen 
einer Hyperoktoploide (2n 68) gab es eine Pflanze mit der bisher 
héchsten bekannten Chromosomenzahl in Allium, namlich 2n = 108. 

Damit eine Art durch gametische Verdoppelung polyploide Formen 
ausbilden kénnen soll, ist die Entstehung einer Triploide entscheidend. 
Ist diese einmal gebildet, so bestehen grosse Méglichkeiten fiir die 
Entstehung von neuen polyploiden Chromosomenzahlen. Wie aus dem 
morphologischen Teil hervorgeht, besitzen in Allium Formen mit der 
Chromosomenzahl 3x oft grosse Vitalitat; die aneuploiden Formen 
haben nicht nennenswert geringere Vitalitét als die euploiden. Und ist 
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eine Art einmal bis zum hexaploiden oder oktoploiden Stadium gekom- 
men, so zeigt sich dass der Verlust oder das Hinzukommen eines Chromo- 
somenpaars sehr wenig fiir die allgemeine Balanz bedeutet. Aneuploide 
Formen mit derartigen Chromosomenzahlen sind in Allium z. B. voll- 
kommen samenfertil. Man hat auch gerade bei hochpolyploiden Formen 
die Erscheinung angetroffen, die als oszillierende Chromosomenzahl 
bezeichnet worden ist. 

Als Zusammenfassung kann gesagt werden: Die diploiden A. Schoe- 
noprasum-Formen sind die primaren. Die tetraploiden sind aus diesen 
durch Chromosomenverdoppelung entstanden. Es besteht die Wahr- 
scheinlichkeit, dass diese gametisch stattgefunden hat. Die Verdoppelung 
hat wahrscheinlich auf dem Wege uber die Triploide stattgefunden, die 
sich als ziemlich fertil erwiesen hat und unter ihren Nachkommen 
Tetraploide gibt. 


Vor Abschluss dieser Abhandlung will ich die Gelegenheit ergreifen 
um allen jenen meine Dankbarkeit zu bezeugen, die mir bei meinen 
wissenschaftlichen Studien in verschiedener Weise behilflich gewesen 
sind. 

Zuerst will ich in Dankbarkeit meines verstorbenen Chefs, Dr. 
KLAAS TJEBBES gedenken, der wihrend meiner Arbeit in Hilleshég mir 
stets behilflich gewesen ist und meinen zytologischen Studien viel Ver- 
standnis entgegengebracht hat. 

Den Herren Professoren H. NILSSON-EHLE und H. KYLIN sage ich 
ehrerbietigen Dank fiir die Bereitwilligkeit, mit der sie mir in ihren 
Instituten Arbeitsplatz zur Verfiigung gestellt haben und fir das fir 
meine Arbeit stets gezeigte Interesse. 

Meinem Lehrer in Zytologie, Herrn Dozent A. HAKANSSON, sage ich 
hier meinen warmen Dank. Als ich mich mit Zytologie zu beschaftigen 
begann, lenkte Dozent HAKANSSON meine Aufmerksamkeit auf die 
Gattung Allium, in der er selbst preliminare Untersuchungen vorgenom- 
men hatte, und spiter ist er mir im Laufe meiner Arbeit mit niemals 
versagendem Wohlwollen mit seiner vielseitigen wissenschaftlichen 
Erfahrung und Geschicklichkeit als Zytolog beigestanden. 

Den Herren Professor G. TURESSON und Dozenten J. RASMUSSON 
und A. MUNTZING, die immer bereit gewesen sind mit mir zytologische 
und genetische Probleme zu diskutieren und mir bei meiner Arbeit 
durch ermunternde Kritik zu helfen, spreche ich hiermit meinen Dank 





118 ALBERT LEVAN 





aus. Von Professor TURESSON habe ich ausserdem bei mehreren 
Gelegenheiten von ihm von Forschungsreisen heimgebrachtes lebendes 
Allium-Material erhalten. 

Herrn Dr. K. MATHER bin ich zu Dank verpflichtet fiir Ratschlage 
und fiir die grosse Freundlichkeit mir seine und Dr. DARLINGTONs 
Kalkiile tiber die Pairing-block-Theorie benutzen zu lassen. 

Die in dieser Abhandlung beschriebenen R6éntgenexperimente 
wurden erméglicht durch das Entgegenkommen von Herrn Professor 
A. HADDING und Herrn Dr. L. EDLING mir R6ntgenapparatur zur 
Verfiigung zu stellen. 

Weiter spreche ich Herrn Amanuens C. G. ALM meinen Dank aus, 
der die Lichtbilder aufgenommen hat, die in dieser Abhandlung als 
Fig. 2, 5, 7, 9, 10, 11 und 13 reproduziert sind. 

Schliesslich erlaube ich mir der Schwedischen Zuckerfabriks-A.-G. 
meinen ehrerbietigen Dank dafiir auszusprechen, dass es mir gestattet 
wurde in ihrem Dienste Laboratorienmaterial, Versuchsboden u. s. w. 
zu wissenschaftlichen Studien verwenden zu diirfen. 


SUMMARY. 


Allium Schoenoprasum is a polymorphous species widely distributed 
over the world. The variation within the species is most frequently 
continuous. This has caused the great difficulties that have arisen in 
classifying the species into good taxonomical units. Several subspecies 
have been described, between which there are in general entire series 
of transitional forms. Further, forms undoubtedly very closely related 
to typical A. Schoenoprasum have been made into separate species. 

In the first chapter of the morphological part (I, 1) of this treatise 
a historical sketch-is given of the views of a number of taxonomists on 
the variation within and around the species A. Schoenoprasum. Special 
attention is devoted to A. sibiricum, A. Ledebourianum and A. alpinum. 

In the next chapter (I, 2) a descriptive account is given of a number 
of forms of A. Schoenoprasum, which the writer has had in cultivation. 
Diploid forms (2n = 16) are represented by the majority of the forms 
described (A. typicum, sibiricum, pumilum, Ledebourianum, alpinum, 
scaberrimum (Fig. 3), foliosum and others). Besides, a description is 
given of a giant Siberian tetraploid form (2n = 32; Figs. 5—6) and, 
also of a tetraploid, not giant form, possessing several divergent charac- 
ters. (Figs. 7—8). The former is an autotetraploid while the latter is 
an allotetraploid. 
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The cross between the autotetraploid form and the diploid forms 
(I, 3; Table 2) succeeds in one direction (4x X 2x) and gives rise to a 
triploid F, (2n = 24; Figs. 9—12), which is in many of its characters 
intermediary between the parents (I, 4; Table 4, Fig. 13). In the F, 
plants the pollen fertility, which in the parents was about 90 % good 
pollen, showed an average of 75 %. 

After bag isolation the triploid form did not set any seed but in 
free-flowering a good seed-setting was obtained (v. Table 6). The 
morphology of the F, generation is described in I, 5—6 (Figs. 14—22). 
Forms with higher chromosome numbers than 3x are predominant, the 
average for the entire progeny being 2n = 29. Plants having chro- 
mosome numbers between 2x and 3x were in the minority, 2n = 20 
being missing altogether (Table 13). The probability of the origin of 
this peculiar chromosome number distribution in the F, generation by 
gametic or zygotic elimination is discussed. 

The relation of a number of morphological characters to the chro- 
mosome number is investigated. It is shown that a number of viability 
characters increase with an increasing chromosome number (Tables 
14—16), it must be observed however that class 2n = 24 exhibits some- 
what greater viability than the neighbouring classes. As regards viability 
the occasionally occurring plants having a higher chromosome number 
than 2n = 32 varied: plants with 2n = 33, 34, 38 and 39 had very good 
viability, while the only existing plant with 2n = 45 was poor. 

Above 2n = 25 the pollen fertility increased with increasing chro- 
mosome number (Table 17). The seed-fertility in free-flowering was 
good, all chromosomal classes, except 2n = 21, setting seed. On isola- 
tion seeds were obtained only from the classes 2n = 24, 27—33 and 45 
(Table 19). 

An extensive part of the A. Schoenoprasum material available has 
been examined cytologically. In Chap. II, 2 a description is given of 
the chromosome morphology of the species, both the normal morpho- 
logy and some spontaneous anomalies. The basal chromosome set in 
A. Schoenoprasum consists of 7 medianly inserted chromosomes and 
1 subterminally inserted, satellite-furnished chromosome (s,), the latter 
being connected to the nucleolus. The s; chromosomes occur in all 
forms investigated, the diploid forms have somatically two s, chro- 
mosomes, the triploid have three, the tetraploid four. With respect to 
size the chromosomes of A. Schoenoprasum are amongst the smallest 
known in the species. Their length, measured at the first pollen 
metaphase, varies between 3 and 7 u (Table 20; Figs. 23—26). 
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Among spontaneous chromosome anomalies there were observed 
secondary constrictions, translocations and fragmentations. In one case 
(Form 799) a translocation was found regularly in about half the pollen 
grains (Fig. 27). In the F, generation 3 plants were discovered with 
fragments present in all cells. These fragments differed somewhat in 
appearance in each of the three cases (Fig. 28). 

Chapter II, 3 is devoted to meiosis and microsporogenesis in the 
various forms. 3, A describes the diploids (Figs. 29—31), 3, B the 
triploids (Figs. 32—39), 3, C the autotetraploids (Figs. 40—41), 3, D the 
allotetraploids (Figs. 42—45) and 3, F contains some data concerning 
meiosis in the F, generation. 

The diploids and the allotetraploids form only bivalents at meiosis. 
The triploids form up to 8 trivalents and the autotetraploids form 
1—4 quadrivalents. 

In microsporogenesis the triploids and the allotetraploids exhibit 
rather great abnormalities, chiefly consisting in the formation of 
micronuclei and microcytes in the tetrads. 

The first pollen division has been studied in many forms. The 
diploids, which generally form 8 chromosomes in the pollen division, 
may in exceptional cases exhibit pollen grains with 9 chromosomes or 
even 7 in exceedingly rare cases (Fig. 31). The pollen of the triploid 
usually contains 8—16 chromosomes (Fig. 38), the greatest frequency 
being in classes 11 and 12 (v. Table 22—23). The frequency of the 
s, chromosome in the various classes of pollen might be made a subject 
of observation (Table 24). 

The pollen of the tetraploids contains 16 chromosomes (Fig. 42). 
The allotetraploid in particular showed rather great irregularity in the 
formation of the pollen (Fig. 45). 

In A. Schoenoprasum, as in many other species of Allium, there 
occurs the formation of giant pollen (II: 3, G). In the F, generation 
individuals were discovered with practically 100 per cent. giant pollen 
(Table 18). The mechanism of the formation of these giant pollen 
grains consists in the omission of the second meiotic division (the 
»monokinetic» meiosis). In the giant pollen grains, which are semi- 
spherical in shape, the chromosomes are arranged in pairs, the pole 
thread insertions of one pair being close to each other, each pair corre- 
sponding to an anaphase chromosome from the first division (Figs. 
46—49). 

Finally, an account is given of an experiment on the effect of X-ray 
radiation on meiosis of the diploid A. Schoenoprasum. The X-ray 
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treatment was carried out on the 2nd June, 1933, and meiosis in the 
treated plants was studied on the 3rd—6th June and the pollen division 
on the 4th—-15th June. Meiosis exhibited great anomalies, which had 
especially influenced the course of the first anaphase, in which large 
numbers of chromatin bridges and fragments occurred (Fig. 50). The 
second division was very abnormal (Fig. 51). Bridges of chromatin 
ran in all directions between the various tetrad cells. Very characteristic 
formations were the so-called pseudo-chiasmata in the second division, 
which may possibly have their origin in strong adhesions at old places 
for crossing-over. 

In the pollen development there occurred after X-ray-radiation in 
the first place numerous cellular abnormalities (Fig. 52), which could 
always be put in connection with abnormal wall-formations, caused by 
the chromatin bridges at meiosis, in the second place chromosome 
abnormalities (Figs. 53—54), which could later be of two kinds, either 
destructive, when the X-ray treatment had affected the chromosomes 
so severely that they atrophied, or progressive, when chromosome- 
morphologically new types of chromosomes could arise. New chromo- 
some types observed could always be traced from structural changes of 
the existing chromatin mass (fragmentations and translocations). 

The concluding chapter (III) contains a discussion on the different 
possibilities of variation within the species A. Schoenoprasum, the genic 
variation and the chromosomal. The possibilities of the origin of the 
polyploid forms by somatic or gametic chromosome doubling is also 
investigated. 
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NACHTRAG. 


Seit Abschluss des Manuskriptes zu vorliegender Arbeit (im Februar 1935) ist 
eine Untersuchung erschienen, die fiir noch eine Pflanzengattung das Vorkommen 
von genetisch bedingter monokinetischer Meiosis nachweist, nimlich S. SATINA und 
A. F. BLAKESLEE: Cytological effects of a gene in Datura which causes dyad forma- 
tion in sporogenesis. — Bot. Gaz. 96, S. 521—532 (1935). 

In diesem Falle sind sowohl die mannliche wie die weibliche Gametogenesis 
untersucht worden und sie haben iibereinstimmende Verhiltnisse gezeigt. Gleich- 
wie bei Allium haben die in Frage stehenden Formen cine ganz normale erste 
meiotische Teilung, die in ein Ruhestadium iibergeht, das solange dauert bis die 
erste Mitosis in der Megaspore bzw. in der Mikrospore einsetzt, bei welcher Teilung 
anstatt der normalen die doppelte Anzahl Chromosomen auftritt. Gleichwie bei 
Allium sind in dieser Teilung dié Chromosomen paarweise geordnet. 

Auch bei Datura werden selten genau 100 % Dyaden gebildet sondern gew6éhn- 
lich kommen 1—5 % Tetraden vor (in seltenen Fiillen konnten bis zu 50 % und 
mehr Tetraden gebildet werden). 

Mit normalem Pollen befruchtete Dyadenpflanzen gaben im allgemeinen nor- 
male 2x Pflanzen (Resultat der ausnahmsweise gebildeten x Gameten), aber in ein- 
zelnen Fallen auch 3x Pflanzen. In dieser Weise hat die Chromosomenzahl auf 
2n — 72 (6x) erh6ht werden kénnen. Dyadenpollen scheint dagegen nicht fungieren 


zu k6énnen. 
Mit Hinsicht auf den Mechanismus bei der Entstehung der Dyaden wird nichts 


Definitives gesagt: »The exact mechanism by which the gene suppresses the second 
division is not known, but the effect appears to be brought about through a 
premature cell wall formation which anticipates the second division, or, perhaps 
more likely, through a great extension of the telophase stage, which in normal plants 


is of a brief duration». 
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UNTERSUCHUNGEN UBER ERBLICHE BLUT- 
GRUPPENANTIGENE BEI HUHNERN, II 


von OLUF THOMSEN 


UNIVERSITATSINSTITUT FUR ALLGEMEINE PATHOLOGIE, KOPENHAGEN 





D*‘ gegenwartige Arbeit ist die Fortsetzung einer friiheren, in 
Hereditas veréffentlichten Arbeit (THOMSEN, 1934). Im Anschluss 
an Untersuchungen von LANDSTEINER und MILLER (1924) sowie von 
Topp (1930) war nachgewiesen worden, dass praformierter Isoantistoff 
bei Hthnern nur ausnahmsweise angetroffen wird, wahrend durch Im- 
munisierung innerhalb der Art ein sehr buntes Antigenmosaik aufge- 
deckt wird und es infolgedessen ganz unwahrscheinlich ist, zwei in 
gruppenmassiger Hinsicht gleiche Tiere zu finden, bei denen man die 
Verschiedenheiten nicht durch fortgesetzte strenge Inzucht ausgeschal- 
tet hat. 

Wie viele verschiedene Antigene bei den Hiihnern im ganzen vor- 
kommen, lasst sich vorderhand nicht sagen. Topp scheint ihre Anzahl 
fiihr sehr erheblich zu halten und dussert, es sei anzunehmen, dass die 
individuellen Unterschiede bei Hiihnern anderer Art sein miissen als 
die Blutgruppenverschiedenheiten, die bei Menschen und bis zu einem 
gewissen Grade bei anderen Tieren nachgewiesen werden k6nnen. 
SCHIFF (1933), WIENER (1933, 1934) und O. THOMSEN (1934) haben 
jedoch sicherlich recht, wenn sie behaupten, diese Annahme lasse einen 
nachweisbaren Grund vermissen. Beim Menschen haben wir allmah- 
lich so viele verschiedene Blutgruppenantigene (Rezeptoren) kennen 
gelernt, dass die Zahi der Typenkombinationen sich der bei Hiihnern 
ermittelten stark nahert, und wahrscheinlich besitzen auch die ver- 
schiedenen Menschen eine so individuell charakterisierte Antigenkom- 
bination, dass es schwer, wenn nicht gar unmdglich sein wird, zwei 
vollig gleiche zu finden (abgesehen von eineiigen Zwillingen). 

WIENER hat die in den Erythrozyten vorkommenden Antigene 
(Agglutinogene} an Hand einer sinnreichen Berechnung bei Hiihnern 
mit ungefahr 15—20 verschiedenen veranschlagen zu kénnen geglaubt. 
Diese Antigene sind ausgepragt erbliche Eigenschaften, d. h. von 
ausseren Verhaltnissen sozusagen nicht modifizierbar, und sie miissen 
jedenfalls durchaus tiberwiegend einen dominierenden Charakter haben 
(so dass das Vorhandensein eines heterozygoten Charakters, allein von 

Hereditas XXII. 9 
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dem einen Elter, das Erscheinen des betreffenden Antigens bewirkt). 
Setzt man nun voraus, dass das einzelne Antigen von jedem beliebigen 
anderen Antigen unabhangig ist (was jedoch nicht fiir simtliche Anti- 
gene bzw. die zugrundeliegenden Erbanlagen der Fall zu sein braucht), 
so wird, der Formel 2" gemiass, wo n=der Anzahl verschiedener 
Antigene ist, die im Antigenmosaik entweder vorhanden sein oder fehlen 
kénnen, eine Anzahl von 10 Antigenen (n 10) 1024 verschiedene 
Antigenkombinationen geben, 11 werden 2048 geben und so fort, und 
mit 20 gelangen wir bis zu 2°° = 1.048.576; danach kann es natiirlich 
nicht wundernehmen, dass zwei beliebig gewahlte Tiere nie gleichartig 
zusammengesetzt sind. 

Die Folge davon ist denn auch die, dass Immunisierung einer 
Henne mit Blut von einer beliebigen anderen Henne das Entstehen 
eines mehr oder weniger zusammengesetzten Antiserums herbeiftihren 
wird, da das immunisierte Tier Antistoffquoten fiir die ihm selbst ab- 
gehenden Antigene bilden wird, die im Spenderblut aber enthalten sind. 
Solch ein Antiserum wird demnach die Blutkérperchen so gut wie aller 
anderen Hiihner agglutinieren, obwohl mit verschiedenem Titer je 
nachdem das Serum mehr oder weniger Quoten enthalt, die zu Antigen- 
komponenten in dem fiir Agglutination gepriiften Blute passen. Es 
liegt in der Natur der Sache, dass der héchste Titer demjenigen Tiere 
gegeniiber zu erwarten ist, dessen Blut zur Immunisierung gedient hat, 
und der niedrigste Titer demjenigen Blute gegeniiber, dessen Zusam- 
mensetzung der des immunisierten Tieres am nachsten kommt. 

Da die einzelnen Antigene nun erbliche Charaktere sind, kann die 
Nachkommenschaft eines Hahns und einer Henne nur die Antigene 
haben, fiir die bei den Eltern Anlagen (Gene) vorhanden sind. Einige 
Antigene kénnen alleiniges Erbe von der Mutter, andere alleiniges Erbe 
vom Vater sein und schliesslich kénnen einige auch durch Vererbung 
der namlichen Anlage von beiden Eltern entstanden sein, m. a. W., die 
Antigene, in deren Besitz die einzelnen Nachkommenschaftsindividuen 
sind, kénnen entweder allein bei der Mutter oder allein beim Vater oder 
schliesslich bei beiden Eltern vorhanden sein. 

Topp hat darauf erstmalig eine Methode gegriindet, um festzu- 
stellen, ob ein bestimmtes Tier Nachkomme eines bestimmten Eltern- 
paares ist oder zu einer anderen »Familie» gehért. Das Prinzip der 
Methode ist folgendes: Ein »polyvalentes Immunserum» wird dadurch 
hergestellt, dass eine Reihe Hiihner mit Blut von anderen Hiihnern 
immunisiert wird. Gleiche Teile von diesen verschiedenen Immunseren 
werden nun miteinander vermischt, so dass das entstandene »poly- 
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valente» Immunserum Antistoffquoten von méglichst vielen Antigenen 
enthalt. Das Ideal ist natiirlich, dass das zusammengesetzte Immun- 
serum Antistoffquoten fiir alle innerhalb der Art existierenden Antigene 
enthalt. Wird solch ein Immunserum nun mit dem Blute des wirk- 
lichen Vaters absorbiert, so werden all die Antistoffquoten entfernt, die 
dem Antigenmosaik des Vaters und den Antigenen entsprechen, die die 
Kinder (Kiichlein) vom Vater geerbt haben. Das Serum agglutiniert 
nun das Blut des Kindes allein durch die Antistoffquoten, die zu den 
von der Mutter ererbten Antigenen passen. Wird das Serum weiter mit 
dem Blute der Mutter absorbiert, so muss jegliche Agglutination des 
Blutes des Kindes aufhéren, wahrend das Serum standig fahig ist, Blut 
von Kindern aus anderen »Familien» zu agglutinieren, namlich kraft 
der Antistoffquoten fiir Antigene, welche weder bei dem besagten Vater 
noch bei der betreffenden Mutter, wohl aber bei anderen Tieren existie- 
ren.- Auf die Weise vermochte TODD nachzuweisen, dass eine Anzahl 
Kinder Nachkommen bestimmter Eltern waren. In einem einzelnen 
Falle erfolgte jedoch immer wieder Agglutination des Blutes von 
einem Kinde, nachdem das »polyvalente» Immunserum mit dem Blute 
des Vaters wie auch dem der Mutter absorbiert worden war, und ToDD 
glaubt deshalb annehmen zu miissen, ein Ei sei vertauscht und einer 
anderen »Familie» versehentlich »untergeschoben» worden. Das ist 
natiirlich sehr gut mdglich, es ist aber doch wohl fraglich, ob eine 
Abweichung wie die geschilderte, notwendigerweise von Irrtum, Vertau- 
schung usw. verschuldet sein muss. 

Wenn wir die ganze Methode einer genauen Priifung unterziehen, 
ist zu bemerken, dass einige selten vorkommende Antigene in dem 
zur Immunisierung benutzten Blute nicht vertreten gewesen zu sein 
brauchen. Die Folge davon wird jedoch lediglich die sein, dass das 
»polyvalente» Serum keinen Antistoff gegeniiber diesem Antigen oder 
diesen Antigenen enthalt, die demnach, wenn sie vorhanden sind, nicht 
nachgewiesen werden kénnen (also auch nicht bei einem Kinde, dessen 
Eltern das Antigen gefehlt hat, die aber méglicherweise eine Teilanlage 
dafiir gehabt haben [s. weiter unten|). Eine andere Schwierigkeit ergibt 
sich daraus, dass einerseits anzustreben ist, médglichst alle Antistoff- 
quoten in dem »polyvalenten» Serum vertreten zu sehen, und es anderer- 
seits gefahrlich werden kann, allzu viele Einzel-Immunsera miteinander 
zu vermischen; es ist nimlich denkbar, dass der Titer fiir das einzelne, 
besonders selten vorkommende Antigen dadurch so sehr herabgesetzt 
wird, dass der Titer dieser speziellen Antistoffquote in dem gemischten 
»polyvalenten» Serum unter 1 absinkt und das entsprechende Antigen 
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infolgedessen unnachweisbar bleibt. Dies hangt natirlich zum Teil 
davon ab, wie hoch man den Titer der einzelnen Antistoffquote an- 
setzen kann. Man irrt sich sicherlich nicht, wenn man ihn durch- 
schnittlich auf 16—32, héchstens 64, ansetzt, wo die Immunisierung 
gelungen ist. Ist das »polyvalente» Serum indessen durch Mischung 
gleicher Teile von 20 verschiedenen Immunseren hergestellt und die 
betreffende Antistoffquote nur in einem der 20 Seren vertreten, so 
kommt seine Konzentration in Gefahr, unter die Grenze der Wirkungs- 
fahigkeit zu gelangen (Titer unter 1). Diese Gefahr vergréssert sich 
namentlich, wenn das »polyvalente» Serum, das ja eine betrachtliche 
Menge verschiedener Antistoffquoten enthalt, vor der Absorption, die in 
unverdiinntem Serum schwer durchfiihrbar ist, erst mit physiologischer 
Kochsalzlésung verdiinnt werden muss. Es ist jedoch klar, dass die 
besagten Nachteile nur dazu beitragen kénnen, ein Antigen (speziell 
beim Kinde) unentdeckt zu lassen. Bleibt in dem »polyvalenten» Im- 
munserum dagegen nach der Absorption mit Blut* von beiden Eltern 
Antistoff tibrig, der die Blutkérperchen des Kindes agglutiniert, so ist 
dies als Beweis dafiir zu erachten, dass das Kind nicht von dem an- 
genommenen Elternpaar stammt, wohlgemerkt unter der Vorausset- 
zung, dass sdmtliche Antigene erblich dominant sind und, wenn sie bei 
der Nachkommenschaft nachgewiesen werden kénnen, jedenfalls bei 
dem einen der Eltern vorhanden sein miissen. Von dieser Vorausset- 
zung scheint man (TODD, WIENER) stillschweigend als Tatsache aus- 
gegangen zu sein und es kann, wie zuvor erwahnt, auch keinem Zweifel 
unterliegen, dass die tiberwiegende Mehrzahl der Blutgruppenantigene 
den Charakter dominierender Eigenschaften hat. 

Das schliesst indessen nicht aus, dass auch Antigene existieren, die 
erblich rezessiv sind, d. h. die namliche Anlage von beiden Eltern er- 
heischen, die bei beiden verborgen (heterozygot) vorhanden sein kann 
oder die von komplizierterem Erbe verschuldet ist, z. B. komplementd- 
ren Anlagen, die, zu verschiedenen Anlagepaaren gehérig, zusammen- 
wirken miissen, um das entsprechende Antigen hervorzubringen. Wenn 
solche Antigene existieren, k6nnen sie demnach zwar beim Kinde vor- 
handen sein, aber bei keinem der Eltern, und in solchem Falle ist zu 
erwarten, dass das »polyvalente» Immunserum imstande ist, das Blut 
des Kindes (wenn es das rezessive usw. Antigen enthalt) sogar zu agglu- 
tinieren, nachdem das Serum von Antistoff fiir das Blut beider Eltern 
leer absorbiert ist. In meiner friiheren Arbeit, wo die von TODD ein- 


1 Es versteht sich von selbst, dass das Serum von Agglutinin fiir das Blut der 
Eltern absolut leer absorbiert sein muss (eventuell durch wiederholte Absorption). 
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gefiihrte (vorstehend beschriebene) Methode angewandt wurde, stellte 
sich heraus, dass das »polyvalente» Serum zwar in der Regel auch dem 
Blute der samtlichen Kinder gegeniiber entleert war, wenn zuvor Ab- 
sorption mit dem Blute von beiden Eltern stattgefunden hatte; aber in 
zwei »Familien» (2 Kinder in einer und 1 Kind in einer anderen Familie) 
wurde noch nach der Absorption mit Elternblut Agglutinin (mit einem 
Titer von 8—16) fiir das Blut des Kindes vorgefunden. Wenngleich es 
in diesen Fallen durchaus statthaft war anzunehmen, eine Vertauschung 
oder Verwechslung seitens des Ziichters habe nicht stattgefunden, so 
war dies doch nicht einwandfrei erwiesen, und deshalb wurde be- 
schlossen, die Sache mit einer anderen Methodik anzugreifen. 

Im Prinzip wurde dabei folgendermassen verfahren: Von Anfang 
an wurde der Ursprung der befruchteten Eier mit grésster Sorgfalt 
iiberwacht und es wurden nur Kinder in Versuch genommen, deren 
Abstammung als einwandfrei festgestellt gelten musste. 

Aus jeder »Familie» wurden 5—6 Kinder gewahlt, denen mittels 
Venenpunktion Blut enthommen wurde, das zur Verhiitung des Ge- 
rinnens in einer geringen Menge Citratlésung aufgefangen wurde. Jedem 
Kinde wurden, wenn es 5—6 Monate alt (d. h. nahezu ausgewachsen) 
war, 4 ccm Blut entnommen. Das Blut von den zur naémlichen » Familie» 
gehérenden 5—6 Kindern wurde gemischt und mit diesem Gemisch 
wurden Vater und Mutter durch 5 intravenése Injektionen von je 
1,;—2 ccm Mischblut in Zwischenpausen von 2—3 Tagen immunisiert. 
Fiinf Tage nach der letzten Injektion wurde den Eltern je eine gréssere 
Blutmenge (10-—-15 ccm) und jedem der Kinder, deren Blut zur Im- 
munisierung benutzt worden war, eine kleinere Blutmenge (4—5 ccm) 
entnommen. Der Titer des Plasmas von den Eltern* wurde, jeder fiir 
sich, fiir das Blut jedes einzelnen Kindes bestimmt und danach wurde 
das Plasma des Vaters mit dem Blute der Mutter (dichte Suspension 
von gewaschenen, zentrifugierten Erythrozyten) sowie umgekehrt das 
Plasma der Mutter mit dem Blute des Vaters absorbiert. Die Absorp- 
tion erfolgte in unverdiinntem Plasma oder in der Regel in einer im 
Verhaltnis 1:3 mit Salzwasser versetzten Plasmaverdiinnung. Die 
Absorption wurde wiederholt, bis kein Agglutinin fiir das zur Absorp- 
tion benutzte Blut mehr vorhanden war. 

Der Titer des (unabsorbierten) Plasmas des Vaters wurde auch 





1 Vergleichende Untersuchungen haben gezeigt, dass der Agglutinintiter in 
Plasma und Serum der nimliche ist. Durch die geringfiigige Menge Citratlésung im 
Verhialtnis 1 Teil Citrat (5 %) zu 9 Teilen Blut wird der Titer nicht messbar be- 
eindruckt. 
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dem Blute der Mutter gegeniiber und umgekehrt der Titer des Plasmas 
der Mutter dem Blute des Vaters gegeniiber bestimmt. Diese Aus- 
titrierungen mussten einen ganz: guten Eindruck davon liefern, ob zwi- 
schen den Eltern eine gréssere oder geringere antigene Verschiedenheit 
vorhanden sei. Wenn das Plasma des Vaters z. B. einen betrachtlichen 
Titer fiir das Blut der Mutter aufwies, das Plasma der Mutter fiir das 
Blut des Vaters aber nur einen niederen Titer, so konnte daraus ge- 
folgert werden, die in den Versuch einbezogenen Kinder seien wesent- 
lich von den bei der Mutter allein angetroffenen Antigenen gepragt 
(sowie von den beiden Eltern gemeinsamen Antigenen, die infolgedessen 
keinen Antistoff auslésten), wahrend die Kinder nur wenig von dem 
beim Vater allein vorhandenen Antigen bekommen hatten. Da tatsiach- 
lich Falle vorkamen, in denen das Plasma des einen »Elters» das Blut 
des anderen »Elters» mit hohem Titer agglutinierte, wahrend umgekehrt 
die (reziproke) Agglutination einen niederen Titer aufwies, scheint dies 
dafiir zu sprechen, dass mehrere der Anlagenpaare durch »presence- 
absence» vertreten sind. Doch kann es sich natiirlich auch so verhalten, 
dass das einzelne Anlagenpaar aus 2 verschiedenen, jede fiir sich domi- 
nierenden Anlagen besteht, von denen eine bei beiden Eltern die gleiche 
ist. Enthalt ein bestimmtes Anlagenpaar beispielsweise bei dem einen 
Elter A—B und bei dem anderen A—C, so kann das Kind von dem 
einen Elter A, von dem anderen Elter B erben und die Folge davon ist 
die, dass dies Antigenpaar nur bei dem »Elter» mit C Antistoff auslést. 
Es kamen jedoch auch Fille vor, wo das Plasma des Vaters das Blut 
der Mutter mit hohem Titer (1024—2048) agglutinierte und umgekehrt 
das Plasma der Mutter das Blut des Vaters mit entsprechend hohem 
Titer agglutinierte. Natiirlich ist es auch sehr wohl méglich, dass das 
einzelne Gen Vertreter einer grésseren Reihe multipler allelomorpher 
Gene ist, worunter auch das absolute Fehlen (absence) vorkommt. 
Der Zweck des Versuches wird iibrigens folgendermassen motiviert: 
Bei der Immunisierung mit dem MischbJut von den Kindern war anzu- 
nehmen, dass der Vater nur Antistoff fiir die Antigene produzierte, die 
alleiniges (dominierendes) Erbe von der Mutter waren, und die Absorp- 
tion des Plasmas vom Vater mit dem Blute der Mutter musste das 
Plasma folglich fiir das Blut der Kinder unwirksam machen. Dement- 
sprechend musste angenommen werden, dass die Mutter lediglich Anti- 
stoff fiir Antigene produzierte, die alleiniges Erbe vom Vater waren und 
die Absorption mit vaterlichem Blut musste auch hier dem Plasma der 
Mutter jegliche Fahigkeit nehmen, das Blut der Kinder zu agglutinieren, 
und zwar selbstredend unter der Voraussetzung, dass erblich dominie- 
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rende Antigene nur bei den Kindern vorgefunden werden. Wenn hin- 
gegen auch Antigene vorhanden waren, die erblich rezessiv oder von 
komplizierterem Erbe verschuldet waren, so war anzunehmen, dass 
solche Antigene im Serum (Plasma) beider Eltern Antistoff hervor- 
brachten und dass derselbe nach der Absorption gleichartig tbrigbliebe. 

Man verfiigte demnach iiber eine mehr direkte Probe auf das Vor- 
kommen nicht einfach dominierender Antigene bei den Kindern und 
konnte sich darauf verlassen, dass eventuell selten vorkommende Anti- 
gene Gelegenheit erhielten, sich in den Elternorganismen immunisierend 
zu betatigen und dass eventuell hervorgerufener Antistoff in gentigender 
Konzentration vorhanden war, um nachgewiesen werden zu kénnen. 

Natirlich war der Gedanke nicht ganz von der Hand zu weisen, 
es kénne sich eine gewisse »Konkurrenz der Antigene» geltend machen 
und es erschiene infolgedessen nicht fiir die sdmtlichen fremden Anti- 
genkomponenten Antistoff; an und fiir sich lag aber kein Grund vor 
zu erwarten, dass eine eventuell versagende Antistoffproduktion sich 
speziell auf Antigen beziehen solle, das nur bei einem oder mehreren 
der 5—6 in die Untersuchung einbezogenen Kinder, bei den Eltern aber 
nicht, vorhanden war. Schliesslich wiirde ein solches Versagen natir- 
lich nur bewirken k6énnen, dass ein etwaiges Antigen bei den Kindern 
unaufgedeckt bliebe. 

Das iibereinstimmende Ubrigbleiben von <Antistoff im Plasma 
beider Eltern nach der Absorption wiirde die Annahme des Vorkom- 
mens rezessiver usw. Antigene jedenfalls wahrscheinlich machen. Sol- 
cher, bei beiden Eltern nach der Absorption tibriggebliebener Antistoff 
miisste nattirlich von dem Blute desjenigen Kindes oder derjenigen Kin- 
der, das sich im Plasma beider Eltern nach Absorption (mit Vater- bzw. 
Mutterblut) agglutinabel erwies, absorbiert werden kénnen, wahrend er 
vom Blute keines der Eltern absorbiert werden kénnen miisste. 

Wenn man die Titer fiir jedes Kind in dem unabsorbierten Vater- 
und Mutterplasma bestimmt, erhalt man schon einen recht deutlichen 
Eindruck davon, wie viele der Antigene des Kindes sich bei dem einen 
Elter allein vorfinden, da Antigene, die sich, ausser beim Kinde, auch 
.bei beiden Eltern vorfinden, unnachweisbar bleiben. Wenn also jedes 
Antigen einigermassen gleichmassig Antistoff mit Titer 83—16—32 liefert, 
wird die Summation der verschiedenen Antistoffquoten den Gesamttiter 
bedingen und einen Fingerzeig liefern in bezug auf die Zahl der pro- 
duzierten Quoten und folglich auf die Zahl der Teilantigene, die »spe- 
zifisches» Erbe vom Vater bzw. von der Mutter sind. Allzu buchstab- 
lich ist dies jedoch wohl nicht zu nehmen, da es méglich ist, dass im 
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Titer der verschiedenen Antistoffquoten eine gewisse Variation vor- 
kommt. 


Die untersuchten Hiihnerfamilien sind folgende: 


Juni 1934 beim Ziichter S.: 3 je aus Vater, Mutter und 6 Kindern bestehende 
Familien. 

September 1934 bei demselben Ziichter: 2 Familien mit 6 bzw. 5 Kindern. Das 
eine Elternpaar dieser Familien ist identisch mit einem der 3 friiher untersuchten, 
wahrend die Kinder andere sind; der Vater des anderen Paares ist identisch mit dem 
Vater in einer friiher untersuchten Familie (die Mutter aber nicht). 

Oktober—November 1934: 8 Familien bei einem anderen Ziichter, H., der ge- 
wahlt wurde, weil die Kontrolle dort ideal zu sein schien. In 6 von den 8 Familien 
waren je 6, in einer 5 und in einer 4 Kinder. 

Das zur Absorption und zur Agglutination bestimmte Blut wurde 2mal mit Salz- 
wasser gewaschen. 

Bei der Agglutination und der Titerbestimmung wurde folgendes Verfahren 
eingeschlagen: 

Eine Reihe Zwergreagensgliser werden je mit 0,1 ccm Plasma bzw. Plasma- 
verdiinnung beschickt, und zwar unverdiinnt (*/:) im ersten Glas und in den folgenden 
4/5, 4/4, 1/3, 4/46 usw. Den simtlichen Glasern wurde sodann 0,1 ccm einer diinnen 
(1—2 %) Aufschwemmung der zentrifugierten und gewaschenen Blutkérperchen zu- 
gesetzt. Nach dem Umschiitteln wurden die Glaser bei Zimmertemperatur stehen- 
gelassen und nach 24 Stunden mit der Loupe abgelesen. Die Agglutination erreicht 
ihr Maximum ziemlich langsam, so dass die Ablesung nach 3—-4 Stunden in der Regel 
einen viel niedrigeren Titer ergibt als nach 24 Stunden. Nach 24 Stunden steigt der 
Titer nicht mehr an, sondern geht sogar mitunter etwas zuriick. Der reziproke Wert 
der Serumkonzentration im letzten Glas mit noch erkennbarer (schwacher) Agglutina- 
tion (Loupe) gibt den Titer an. Die Titerzahlen sind allein fiir die Serumkonzentra- 
tion vor dem Zusatz der Blutsuspension angegeben und miissten also eigentlich mit 2 
multipliziert werden (das ist jedoch gleichgiiltig, da lediglich der Vergleich Interesse 
bietet). 


Im folgenden sind die Titerzahlen wiedergegeben fiir Agglutination 
des Blutes von jedem Kinde im unabsorbierten Plasma vom Vater bzw. 
von der Mutter wie auch die Titerzahlen fiir das Blut der Mutter im 
Plasma des Vaters und umgekehrt fiir das Blut des Vaters im Plasma 
der Mutter. 


Juni 1934. 
I. 9 1984 X o 357. 
Blut von Kindern Nr. ...... 9 10 11 12 13 204 
Plasma 9 1984: Titer ...... 1024 1024 1024 512 512 512 
Saeers 9. ““cuntes 64 64 32 64 16 512 


Hier wurde ein auffallender Unterschied wahrgenommen in der Geschwindig- 
keit, womit der Titer das Maximum erreichte. In Q 1984-Plasma wies das Kind 9 
nach 3 Std. den Titer 8 auf, nach 24 Std. aber Titer 1024, wahrend Kind 10 bereits 
nach 3 Std. den Titer 512 zeigte, ohne nach 24 Std. auf mehr als 1024 zu gelangen. 
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In CO 357-Plasma betrug der Titer fiir Kind 9 nach 3 Std. 32 und nach 24 Std. 64, 
der Titer fiir Kind 13 nach 3 Std. 8 und nach 24 Std. 16, usw. Wenn man den Titer 
also nur nach 3 Stunden abliest, erhalt man im Hinblick auf den endgiiltigen Titer 
ganz missweisende Ziffern. Die Frage, weshalb in einigen Fallen lange Zeit ver- 
streicht bis der endgiiltige Titer erreicht ist und in anderen Fallen viel kiirzere Zeit, 
liisst sich vorderhand nicht beantworten, offenbar ist aber ein hoher Schlusstiter 
keineswegs stets mit beschleunigter Reaktion verbunden, und ebenso wenig ist ein 
niederer Schlusstiter mit geringer Reaktionsgeschwindigkeit verbunden. So verhielt 
es sich nicht nur bei dieser Familie, sondern es wurde haufig wahrgenommen. 


Il. Q 2007 X S 9077. 


Blut von Kindern Nr. ....... 143 146 147 148 235 239 
Plasma Q 2007: Titer ....... 128 64 16 32 128 32 
» CO 9077: Ww Bes eee 512 256 64 1024 1024 2048 
II. 9 2036 X C515. 
Blut von Kindern Nr. ....... f 3 a 6 259 260 
Plasma Q 2036: Titer: ....... 2048 1024 512 Bia <a <1 
> Outs U8) « Shedeas <aoy <4 <4 ail 1(?) 1(?) 


Auffallend in Familie III ist der Umstand, dass das Vaterplasma das Blut keines 
der Kinder agglutiniert (eine ganz schwache, aber zweifelhafte Agglutination des 
Blutes von 2 Kindern wird nur in unverdiinntem Plasma wahrgenommen), wogegen 
das Blut der Mutter fiir 4 der Kinder zwar einen hohen Titer hat, das Blut von 2 
der Kinder aber gar nicht agglutiniert. Die Erklarung scheint die zu sein, dass das 
Antigenmosaik des Vaters all die Antigene enthalt, die die Mutter den Kindern ver- 
erbt hat, der Vater hat aber zugleich eine Anzahl Antigene, die der Mutter fremd sind, 
die 4 von den Kindern aber geerbt haben, wihrend 2 der Kinder nur Antigene geerbt 
haben, die bei beiden Eltern vorhanden sind. Es wire zwar denkbar, dass CO 515 
aus dem einen oder anderen, nicht nachweisbaren Grunde keinen Antistoff produ- 
zieren kénnte, das ist aber von vorn herein unwahrscheinlich und ein spater an dem- 
selben Hahn unternommener Immunisierungsversuch (s. spiter) mit Blut von anderen 
Kindern ergibt denn auch, dass kein Hindernis fiir die Antistoffproduktion vorhan- 
den ist. 


Titer 

Plasma Q 1984 — Blut G 357 .............. 2048 
— 2 Se errr 1024 
MELOOT ——— Ss  GNIOM) io sn sc ecliwa si 512 

» S907 — >» 9 2007 .............. 2048 

G 2036— » CS S515 ......... ee ee. 512 

> gf SIE — + 9 20E .......00.00. <1 


Auch hier sieht man, wie eben auch zu erwarten war, dass das Plasma ¢ 515 
das Blut der Multer gar nicht agglutiniert, und das steht damit in Einklang, dass 
keines der 6 Kinder Antigene von der Mutter geerbt hat, die beim Vater nicht eben- 
falls vorhanden sind. Dagegen haben 4 der Kinder, wie zuvor erwahnt, vom Vater 
Antigene geerbt, die die Mutter nicht besitzt und die bei der Immunisierung der 
Mutter Antistoff hervorrufen, der den allein beim Vater vorkommenden Antigenen 
entspricht. Natiirlicherweise kann die Mutter sehr wohl Antigene besitzen, die beim 
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Vater nicht vorgefunden werden (dass dem in der Tat so ist, ist aus einem spiiteren 
Versuch ersichtlich), keines der 6 untersuchten Kinder hat aber solche Antigene von 
der Mutter geerbt. 


Es wurde nun, wie gesagt, eine Absorption des Plasmas des einen 
mit Blutkérperchen des anderen »Elters» unternommen. Die Absorp- 
tion erfolgte in unverdiinntem Plasma, da befiirchtet wurde, dass man, 
wenn man das Plasma verdiinnte, unter die Grenze der Nachweisbar- 
keit einer eventuell iibriggebliebenen Antistoffquote gelangte. Zur Ab- 
sorption wurde fiir jede Plasmaportion */, Vol. Blutkérperchenmasse 
(gewaschen und hart zentrifugiert) benutzt. In mehreren Fallen war 
es jedoch notwendig, die Absorption 4—5 oder gar 6mal zu wiederholen, 
ehe das Plasma fiir das absorbierende Blut absolut unwirksam wurde. 
Da die Erfahrung indessen lehrte, man miisse von der Voraussetzung 
ausgehen, dass die einzelnen Antistoffquoten schwerlich einen Titer von 
weniger als 8—16 hatten, wurden in der Folge besonders agglutinin- 
haltige Plasmaproben vor der Absorption im Verhaltnis 1:3 mit Salz- 
wasser verdiinnt, waihrend die weniger agglutininhaltigen standig in 
unverdiinntem Zustande absorbiert wurden. Das Ergebnis der Absorp- 
tionen war etwas befremdlich: 

In Familie I entfernte die Absorptionen mit Blut Q 1984 alles 
Agglutinin aus Plasma von C 357 fiir alle 6 Kinder, dagegen entfernte 
die Absorption mit Blut c’ 357 das Agglutinin zwar aus Plasma Q 1984 
fiir die Kinder 9, 10, 11 und 12, fiir die Kinder 13 und 204 aber. blieb 
Agglutinin mit Titer 8—16 iibrig. 

Dies widersprach insofern ganzlich den Erwartungen, als voraus- 
gesetzt wurde, dass alle Agglutination entweder im Plasma beider Eltern 
aufhéren oder dass in beiden fiir eines oder mehrere der Kinder Agglu- 
tinin zum Zeichen dafiir iibrigbleiben wiirde, dass hier Antigen vor- 
handen sei, welches das Resultat rezessiven oder komplizierteren Erbes 
sei. Die Méglichkeit, dass nur im Plasma des einen Elters Agglutinin 
iibrigbleiben wiirde, hatte man hingegen nicht in die Berechnung ein- 
bezogen. Selbstredend konnte das iibriggebliebene Agglutinin von Blut 
von den beiden Kindern 13 und 204 absorbiert werden, von Blut von 
den tbrigen dagegen nicht. 

Ganz ahnlich verhielt es sich in der Familie I], denn die Absorption 
von Plasma c¥ 9077 mit Blut O 2007 (Familie II) entfernte alles Ag- 
glutinin fiir samtliche Kinder, wahrend nach Absorption von Plasma 
© 2007 mit Blut ~ 9077 Agglutinin fiir die Kinder 148, 235 und 239 
mit Titer 8—16 iibrigblieb (Ablesung nach 24 Stunden). 

Da das iibriggebliebene Agglutinin indessen einseitig, d. h. nur in 
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dem absorbierten Plasma des einen Elters vorhanden war, konnte es 
nicht als Kriterium fiir das Vorhandensein beiden Eltern fremden Anti- 
gens bei einigen der Kinder aufgefasst werden. Das Phainomen wurde 
auch in den nachherigen Versuchen recht haufig bemerkt. Wie es zu 
erklaren ist, lasst sich noch nicht genau sagen, da sich aber heraus- 
stellte, dass das Agglutinin auch zu dem absorbierten Plasma gehdriges 
Blut agglutinieren und davon absorbiert werden konnte, wo es also 
erst nach der Absorption nachweisbar war, ist es méglich, dass es sich 
um Agglutinin handelt, welches, trotzdem das Blut zweimal gewaschen 
war, mit den zur Absorption benutzten BlutkGrperchen von dem Plasma 
desjenigen »Elters» tibertragen worden ist, der den Antistoff gebildet 
hat. Es muss natiirlich wundernehmen, dass dergleichen méglich ist, 
vielleicht sind die Blutkérperchen aber imstande, Antistoff aufzusaugen 
und spater wieder abzugeben, denn es ist schwer denkbar, dass von 
einem Antistoffrest zwischen den gewaschenen Blutk6rperchen die Rede 
ist. Da es sich jedoch nicht um einen Antistoff handelt, der von dem 
Blute keines der Eltern absorbiert werden konnte, ist die Frage, woher 
er stammt (obwohl sie an sich Interesse bieten mag), fiir unsere Unter- 
suchung ziemlich belanglos. Ausschlaggebend fiir unsere Untersuchung 
ist der Umstand, dass bei der Nachkommenschaft der besagten drei 
Hitihnerfamilien nur Antigen nachgewiesen werden konnte, das auch 
bei dem einen »Elter» vorhanden war, bei dem anderen aber nicht und 
deshalb sehr wohl erblich dominant sein kann. In dieser Verbindung 
ist zu bemerken, dass prinzipiell wohl nichts im Wege ist, dass ein bei 
einem oder mehreren der Kinder vorhandenes rezessives Antigen nur 
bei dem einen Elter Antistoff hervorruft, nadmlich in dem Falle, dass der 
eine Elter in bezug auf die Anlage homozygot und somit im Besitz des 
entsprechenden Antigens ist, wahrend der andere »Elter» die Anlage 
heterozygot besilzt, das Antigen aber nicht. In diesem Falle wird das 
Kind die Anlage von beiden Eltern erben kénnen und das Antigen in- 
folgedessen entwickeln. Die Folge davon miisste das einseitige Er- 
scheinen des Antistoffes bei dem heterozygoten »Elter» sein, in solchem 
Falle wird die Rezessivitét aber schwerlich nachzuweisen bzw. zwischen 
Dominanz und Rezessivitét zu unterscheiden sein. Kommen solche 
Falle indessen vor, so muss man auch erwarten, auf Falle zu stossen, 
wo beide Eltern heterozygote Konduktoren sind, und solche Falle eben 
sind es, die in unserer Untersuchung, wie gesagt, als Kriterium gewahlt 
wurden. 

Im Herbst 1934 wurde die Untersuchung wiederholt und nunmehr 
2 Familien (IV—V) untersucht, von denen die eine (IV) dasselbe Eltern- 
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paar wie III, aber andere Kinder hatte, waihrend die andere (V) den- 
selben Vater (C’ 9077) wie IJ, eine andere Mutter und 6 Kinder hatte. 


Das Resultat der Untersuchung war folgendes: 


IV. Q 2036 X Oo 515. 


Titer 
Blut von Kindern ......... 15 34 36 90 7872 
Plasma Q 20386: ........... 128 64 32 32 =1 
> iy. 2 a eee <— fl 64 — 1 <4 64 


Da der Vater CO 515 hier der niimliche ist, dessen unabsorbiertes Plasma sich 
als ohne Agglutinin fiir die friihere Brut Kinder (von derselben Mutter) erwiesen 
hatte, bietet es Interesse festzustellen, dass die Mutter Q 2036 doch im Besitz einiger 
Antigene sein muss, die bei GO 515 vermisst werden. Die beiden Kinder 34 und 7872 
miissen naimlich wahrscheinlich 2—3, eventuell 4 Antigene, die beim Vater nicht vor- 
handen sind, von der Mutter 2036 geerbt haben. 


V. 9 1989 X 39077. 


Titer 
Blut von Kindern .... 104 107 99 103 125 119 
Plasma Q 1989: ...... 1024 512 128 1024 1024 1024 
> C). Sf Rae 2048 2048 256 2048 1024 1024 


Wie man sieht, miissen Vater und Mutter in bezug auf das Antigenmosaik we- 
sentlich verschieden sein, denn alle Kinder haben im Plasma vom Vater wie auch 
von der Mutter einen recht hohen Titer, der im Plasma des Vaters jedoch durch- 
gehends etwas hoher ist. 


Die Eltern zeigten wechselseitig: 


Plasma Q 2036 — Blut O 515: Titer ........ 512 
» ££ S— » OOM: «© css. 256 
> 0 41989 — » .CO90TT: » recesses 2048 
> O0I7— > OFM: >  wrcccsss 4096 


Beim Vergleich der Familien III und IV, wo das Elternpaar das nimliche ist, 
ergibt sich, dass das Plasma 9 515 nunmehr Blut von CG 2036 agglutiniert, dem Um- 
stande gemiiss, dass 2 von der neuen Brut Kinder von der Mutter Antigen geerbt 
haben, das beim Vater nicht vorhanden ist, wihrend die erste Brut Kinder gar keine 
besonderen miitterlichen Antigene erhalten hatte und das Plasma des Vaters das 
Blut der Mutter infolgedessen auch nicht agglutinierte. 

Die hohen Titerwerten fiir die Kinder in Familie V entsprechend agglutinieren 
Vater und Mutter ihr Blut gegenseitig mit hohem Titer. Nach Absorption des Eltern- 
plasmas mit Blut von dem anderen Elter blieb in keinem einzigen Falle Agglutinin 
fiir die Kinder tibrig. Das zuvor erwiihnte Phinomen war zwar auch hier in mehre- 
ren Fallen wahrnehmbar, der Agglutininrest liess sich aber in allen Fallen durch 
Absorption mit Blut von einem der Eltern entfernen. 


Im November 1934 wurden die Versuche bei einem anderen Hih- 
nerztichter, H., fortgesetzt, wobei die Eltern in 8 neuen Hihnerfamilien 
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(VI—XIII) mit 5 und 4 bzw. je 6 Kindern nach dem angegebenen 
Schema immunisiert wurden. 

Das Ergebnis der unmittelbaren Agglutinationsprobe mit unabsor- 
biertem Plasma von jedem der Eltern, das den Kindern der Familie 
bzw. dem anderen Elter gegentiber geprift wurde, erwies sich im Prin- 
zip ganz ebenso wie in den Familien I—V, weshalb es sich ertbrigt, es 
in Einzelheiten wiederzugeben. Nur eine einzige Familie (XIII) soll 
naher beschrieben werden, weil sie ein sehr aufschlussreiches Beispiel 
dafiir ist, wie verschieden das Erbe bei den einzelnen Kindern aus- 
fallen kann. 


XIII. 9 1121 X of 1530. 


Titer 
Blut von Kindern Nr. 9291 662 668 666 5912 9282 
Plasma Q 1121 ........ 8 1 8 8 1 4 
» OD | ee 512 16 <1 <1 512 16 


Die Ablesung ergibt: 9 1121 hat wahrscheinlich einen sehr wesent- 
lichen Teil der bei ¢f 1530 vorkommenden Antigene, gleichzeitig aber 
auch eine Reihe Antigene, die (’ 1530 abgehen. Das Antigenmosaik der 
Kinder besteht deshalb grossenteils aus Antigenen, die den Eltern ge- 
meinsam sind, sowie aus Antigenen, die nur bei der Mutter vorhanden 
(2 1121) sind, wahrend Antigen, das dem Vater (Cc 1530) eigentiimlich 
ist, bei der Nachkommenschaft nur sehr wenig, méglicherweise nur in 
Gestalt eines einzelnen Antigens, vorhanden ist. Die Kinder 9291 und 
5912 enthalten reichlich von den der Mutter eigentiimlichen Antigenen, 
wiahrend die iibrigen Tiere ganz wesentlich von dem den Eltern ge- 
meinsamen Antigen geprigt sind. Man sieht auch, dass man, wenn die 
Kinder 9291 und 5912 bei der Auslese zufalligerweise nicht mitein- 
bezogen worden waren, nicht nur dem Blute der Kinder gegeniiber sehr 
niedrige Titerwerte ermittelt hatte, sondern auch bei der wechselseitigen 
Agglutination von Eltern-Plasma bzw. Eltern-Blut. Nun wurden den 
Angaben gemiass folgende Befunde erhoben: 


Plasma Q 1121 — Blut G 1580: Titer ........ 16 
» Gi000— > OTs 2  civeevss 1024 


Nach Absorption von Plasma von dem einen Elter mit Blut von 
dem anderen, die wiederholt wurde, bis alle Agglutination gegentiber 
dem absorbierenden Blute aufgehért hatte, wurden in den 6 Familien 
ebensolche Befunde erhoben wie in den friiher untersuchten Familien, 
d. h. nach der Absorption wurde kein Agglutinin ermittelt, das von dem 
Blute eines der Eltern nicht absorbiert werden konnte. In 2 Familien 
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(Nr. XI und VIII) wurde dagegen ein anderes und friiher nicht nach- 
gewiesenes Verhdltnis ermittelt, das nachstehend wiedergegeben wird. 


XI. Q 11X oC 3566. 


Blut von Kindern Nr. .. 553 9290 548 = 1727 552 9262 


Plasma Q 11: ........ <1 <i 64 256 128 <1 
> Ch Rea eee 2 256 2 256 128 128 
Plasma QQ 11— Blut 63566: Titer ........ 256 
» @son6 — 9s 2 WF: &  wedencuic 512 


Nach Absorption (bis zur Reinheit) von Plasma Q 11 mit Blut CO 3566 und 
Absorption von Plasma CG 3566 mit Blut 9 11 wurden folgende Befunde erhoben: 


Blut von Kindern Nr. ...... 5538 9290) 54S 1727 552 9262 
Plasma Q 11 absorbiert ... — — — 8—16 8—16 — 
> CO 3566 » ee ee ee 8 16 i 


Demnach wurde nach der Absorption im Plasma der Mutter wie 
auch des Vaters Agglutinin fiir 2 von den 6 Kindern mit Titer 8—16 in 
beiden Plasmaproben ermittelt und dies Agglutinin konnte weder von 
Blut des einen noch des anderen Elters absorbiert werden. Dagegen 
erwies das Agglutinin sich mit Blut von den beiden Kindern 1727 und 
552 unschwer absorbierbar, denn jedes fiir sich entfernte das Agglutinin 
fiir das Blut beider Kinder. 

In Familie VIII 9 531 X C7559 wurde ein véllig entsprechendes 
Verhaltnis ermittelt. Hier sind 6 Kinder, deren Blut in dem unabsor- 
bierten Plasma von beiden Eltern mit einem zwischen 64 und 256 variie- 
renden Titer einigermassen gleichartig agglutiniert wird. Nach der 
Absorption wurde das Blut von einem Kinde (6070) in den beiden 
absorbierten Elternseren stindig agglutiniert und zwar mit einem Titer 
von 16—32 (nach 24 Std.). Dies Agglutinin konnte weder von dem 
Blute eines der Eltern noch dem der Kinder absorbiert werden, mit 
Ausnahme des einen, naimlich 6070, das ja auch agglutinabel befunden 
worden war. 

Alles scheint demnach dafiir zu sprechen, dass in den beiden Fa- 
milien VIII und XI bei 2 bzw. 1 Kind (von je 6 in jeder Familie) 
Agglutinin nachgewiesen worden ist, das sich bei keinem der Eltern 
vorfindet, von denen angenommen werden muss, dass sie, jeder fiir sich, 
den Kindern eine Einzelanlage vererbt haben, so dass die beim Kinde 
verwirklichte Anlagenkombination das Entstehen des Antigens verur- 
sacht hat, gleichviel ob es sich um die namliche Anlage (rezessives Erbe) 
oder um verschiedene, zusammenwirkende Anlagen (komplementire 
Anlagen) handelt. 
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Es liegt auf der Hand, dass man bei Versuchen der geschilderten 
Art in bezug auf Fehlerquellen, die sich méglicherweise geltend machen, 
sehr auf der Hut sein muss; in den Familien XI und VIII liegen die 
Dinge jedoch verhaltnismassig so klar zutage, dass es schwer fallt, das 
Resultat auf mehrerlei Weise zu deuten. Es kann ja keinem Zweifel 
unterliegen, dass bei der Immunisierung mit Blut von den Kindern im 
Plasma beider Eltern die gleiche Antistoffquote erschienen ist, dass die- 
selbe Blut von einzelnen der Kinder agglutiniert und sich nur von dem 
Blute dieser Kinder absorbieren lisst. Ob es sich in den beiden Fami- 
lien XI und VIII um ein und dieselbe Antistoffquote gehandelt hat, 
wurde leider nicht gepriift. Der ermittelte Titer (etwa 16) fiir das nach 
der Absorption tibriggebliebene Agglutinin lasst darauf schliessen, dass 
es sich nur um ein einziges Antigen bzw. dementsprechenden Antistoff 
gehandelt hat. 

Das besagte Phinomen, dass nach Absorption des Plasmas des 
einen »Elters» mit dem Blute des anderen mehrfach Antistoff nachge- 
wiesen wurde, der das Blut von einigen der Kinder sowie Blut von dem- 
jenigen »Elter» agglutinierte, von dem das absorbierte Plasma stammte, 
ist offenbar etwas ganz anderes, gleichviel wie die richtige Erklarung 
auch sein mag. Der grosse Unterschied zwischen diesem Phanomen 
und den in den Familien XI und VIII erhobenen Befunden ist ja der, 
dass der Antistoff nicht von Blut von irgendeinem der Eltern in den 
Familien XI und VIII absorbiert wurde, wihrend er sonst stets von 
dem Blute des einen Elters gebunden wurde. Von einer Verwechslung 
der beiden Phanomene kann also nicht die Rede sein. Es soll iibrigens 
naher untersucht werden, wie das Entstehen von Agglutinin in Plasma 
im Anschluss an Absorption mit dem Blute des anderen »Elters» zu 
verstehen ist. Es handelte sich doch in mehreren Fallen um Titer von 
8—16 oder noch dariiber. 

Nach unseren Untersuchungen scheint es also keinem Zweifel zu 
unterliegen, dass bei Htthnern ausser den dominant ererbten Antigenen 
auch, obwohl viel seltener, Antigen vorkommt, dessen erbliche Grund- 
lage komplizierter ist. Es ist tibrigens zu bemerken, dass all die unter- 
suchten Hiihner zu der sogenannten Rhode Island-Rasse gehGrten. 

Die erhobenen Befunde stehen also sehr gut in Einklang mit un- 
seren friiheren Untersuchungen (THOMSEN, 1934), die, wenn sie mit 
Topp’s Methodik angestellt wurden, einzelne Ausnahmen aufwiesen, die 
aller Wahrscheinlichkeit nach nicht von Verwechslungen verschuldet 
waren. TODD (1930) selbst hat ja auch bei seinen Untersuchungen eine 
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einzelne Ausnahme ermittelt, fiir die er wohl eine vermutliche Ver- 
tauschung von Eiern verantwortlich zu machen sucht. 


ZUSAMMENFASSUNG. 


Die Frage, ob in dem bei den Hiihnern vorkommenden Antigen- 
mosaik in den Erythrozyten auch einzelne Antigene enthalten sind, die 
nicht als dominierende Eigenschaften vererbt werden, sondern von 
komplizierterem Erbe (Rezessivitét, komplementiren Anlagen usw.) 
verschuldet sind, wird durch eine neue Methodik aufzuhellen gestrebt, 
von der angenommen wird, sie sei direkter als das von TODD und spater 
vom Verfasser angewandte Verfahren. Dieselbe besteht darin, dass 5—6 
Nachkommenschaftsindividuen ausgewahlt werden, deren Abstammung 
als einwandfrei sichergestellt zu erachten ist. Mit Mischblut (in glei- 
chen Teilen) von diesen Kindern werden beide Eltern immunisiert 
und danach wird das Serum (Plasma) des Vaters mit dem Blute der 
Mutter und umgekehrt das Plasma der Mutter mit dem Blute des Vaters 
absorbiert. Falls alle bei den Kindern vorkommenden Antigene erblich 
dominant sind, muss das Plasma beider Eltern nach der Absorption 
alles Agglutinin fiir die Kinder eingebiisst haben. Kommt bei mehreren 
oder vereinzelten Kindern dagegen Antigen vor, das trotz der Erblich- 
keit der Anlagen bei keinem der Eltern vorhanden ist, so miisste sich in 
Plasma beider Eltern Agglutinin fiir solches Antigen entwickeln, und 
solcher Antistoff kann folglich von dem Elternblute nicht absorbiert 
werden, dagegen aber von Blut von denjenigen Kindern, die in dem 
absorbierten Plasma Agglutination aufgewiesen haben. Unter 13 Fami- 
lien wurde in zweien solches Antigen bei zweien bzw. einem von 6 
Kindern in jeder Familie nachgewiesen. 
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I. INTRODUCTION. 


a fact that the most important characters of cattle are not only 
dependent upon feeding and other external influences but are 
also of an hereditary nature was appreciated quite a long time ago. 
The hereditary nature of the fat content of milk was known to some 
practical cattle breeders already in the early nineties. The Danish 
farmer and bull-breeder H. BRANTH wrote in 1891 that >it is a disposi- 
tion of the cow to be able to produce a large or a small quantity of fat 
from her food, and this disposition is inherited». In the same paper 
he also pointed out that he had a whole »family» of cows yielding very 
fat milk, and in another paper (1893) he stated: »The fact is that there 
is no trace of an external sign on the animals by which it is possible 
to know whether they will produce a fat or a poor milk. One has to 
judge exclusively from their pedigree, and the value of the sire in this 
respect will only become evident in the progeny». 

Already in pre-Mendelian days this practical cattle breeder was 
aware that the only reliable method of judging the value of a sire as 
regards the characters in question is to apply the progeny test. BRANTH, 
however, never carried oui any special investigations. His contributions 
were known to SEDERHOLM, who collected some yield figures from 
BRANTH and lectured about them (1896). SEDERHOLM also made a more 
thorough investigation in his own herd (1900). He compared the daugh- 
ters of a number of sires with their dams and was able to demonstrate 
that different sires have a very different influence upon the fat 
percentage of the milk of their daughters. This investigation seems to 
be the first real attempt to carry out a progeny test of sires. SEDERHOLM 
also induced H6GSTRGM (1906) later to carry on the investigation, using 
data from the same herd. As a result of these investigations a special 
method was suggested for the measuring of the transmitting ability of 
the different bulls. Still later the same herd was again studied by 
HANSSON (1913), who suggested a new formula for the calculation of 
the hereditary value of the sires with regard to fat percentage. 

Formulae, intended to characterize the hereditary value of the sires, 
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are nowadays called sire- or bull-indices, and a number of such indices 
have been suggested by different investigators all over the world. (Some 
of those more commonly used will be described in a following section.) 
The inheritance of milk- and fat-production has also been studied by 
means of intense genetical analysis. The most important contributions 
along these lines were made by v. PATOW (1925, 1930, 1932) but also 
other investigators have attempted a genetical analysis of the characters 
in question. An excellent summary of this work is given by BUCHANAN 
SMITH and ROBISON (1933). 

The genetical analysis must be considered as fundamentally superior 
to the calculation of indices. The former is based on modern know- 
ledge of the laws of inheritance, on Mendelism, whereas the latter is 
founded upon Galtonian views concerning heredity. A true know- 
ledge of important facts can be obtained only by employing correct 
scientific methods, i. e. in this case, the Mendelian methods. If a 
deeper knowledge is required of the inheritance of milk yield, Mendelian 
methods are indispensable, and every contribution along these lines 
must be considered as very important, from a theoretical as well as 
from a practical point of view. So far, however, our knowledge is very 
scanty — we know for instance hardly anything about the inheritance 
of the shape of the lactation curve (BONNIER, 1935). Therefore, it may 
be stated that although Mendelian studies will be of a very great practical 
value in the future, they are not of so much actual practical interest. The 
calculation of indices will never give an accurate knowledge of the 
inheritance of milk production, but at present this method seems to be 
superior to Mendelian analysis as a simple means of describing and 
tabulating what takes place. It should also be noted that according 
to several investigators a number of polymeric (multiple) factors in- 
fluence the milk production, and if that is the case the actual differ- 
ences between the results obtained by the two methods will probably 
not be very important. (WRIEDT, 1930, states that in addition to modi- 
fiers there is only one factor governing the fat percentage. His theory, 
however, does not seem to agree with the results of other investigators 
in this field, and should also be viewed in the light of his general 
tendency to reduce all segregations in quantitative characters to a simple 
factorial basis.) 

It thus seems to be of more actual importance for practical purposes 
to develop easily calculated and fairly reliable sire-indices than to carry 
out genetical studies of the milk production. 
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II. SOME OF THE SIRE-INDICES ALREADY IN USE. 


In the following sections a number of symbols for yield, paternal 
influence and so on will be used, enumerated below: 


Coe Rr ee Eee nee x 
ey re ee I I os hii Sasa is cei bees bees dee eeeees x 
The yield of the daughter of a certain cow ...................4-. y 
Pe Se Me IE I ew oo ek io en kee cae ease eeweeees y 
Number of pairs of dam-daughter for a single bull .............. n 
The yield of a daughter according to a given hypothesis .......... Y 
Bull-index, calculated on a single pair of dam-daughter .......... z 
Bull-index for a given sire, calculated on n pairs of dam-daughter z 
The average yield of the breed or the herd ....................5. A 


H6GsTROM’s (1906) investigations were made at a time when 
GALTON’s theories were widely discussed and adopted. According to 
these theories the progeny inherits */, of its characters from each of the 
parents and */, from the rest of its ancestry. This remaining ancestry 
is supposed to represent the average of the breed, A, in regard to yield, 
and the expected yield for any individual daughter will be 

es +2,A 

- “2 
instead of x, y for y and z for z and solving the equation 

we obtain HOGSTRGM’s index 


z= 4y —_ x2 —2A 


By inserting 
in regard to 


NTR | 


HANSSON (1913) assumed blending inheritance, and by this hypo- 
thesis the yield of any daughter must be 


By the same procedure as before we obtain HANSSON’s index: 
z= 2y — x 
(In this case the assumption of blending inheritance is equivalent to 
another hypothesis, in agreement with Mendelian theories, viz. that the 
average of the progeny will equal that of the parents. ) 

This latter index has later been independently suggested by YAPP 
(1925), and is often referred to in the literature as YAPP’s index. Be- 
cause of HANSSON’s priority the index will here be called HANSSON’s 
index. 
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WRIGHT (1932) has suggested the following index: 





- n 
z a 


By this he wished to obtain different values if the bulls had only a few 
daughters or if they had many. With few daughters, the index-value 
will approach the average of the breed, but as the number of daughter 
increases, the index approaches a value identical with the one obtained 
by HANSSON’s index. 

Another index, which has been used rather often is the so-called 
Mount Hope index (GOODALE, 1927). Different indices are here used 
for milk yield and fat percentage, and different indices are also used, 
depending upon whether y is greater or smaller than x. 

When y is greater than x the indices are: 

for milk yield z= y — 0,129 (y — x) 
for tat percentage = = y — 1,5 (y — x) 
When y is smaller than z the indices are: 
for milk yield z= y — 2.333 (a — y} 
for fat percentage = =: y — 0.677 (a — y) 


Finally, the mean yield of the daughters has been used as bull-index 
(»daughter-mean index») by EpwarDs (1932) and others. This index 
is simply 


ry 


Il. ARITHMETICAL PROPERTIES OF DIFFERENT 
INDICES. 


With the exception of the Mount Hope index all the indices pre- 
sented are linear functions of x and y. Using a general formula for 
such a linear function 

z= a0-+ axr-+ ay 


it is possible to determine the coefficients obtained under given assump- 
tions. Below we shall deal only with those indices which do not 
include the average yield of the breed A, but which are founded only 
upon the yields of daughters and dams. For such indices it is evident 
that when dams and daughters have the same yield, i. e. when ay, 
the bull should be given the same value, thus = =a. We then obtain 


x= ao-+ ax + aw 








4 
F 
k 
3 
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If this equation is to hold good for all values of x, even the value 0, it 
must follow that 
ao — 0 


and then, again, it follows that 


az—1—a 


This holds true also in the case of HANSSON’s index, where a = — 1, 
and the daughter-mean index, where a= 0. 

All the indices to be dealt with in this study may be written in the 
general form 


z=axr-+(1—a)y 


With the exception of the Mount Hope index all the indices 
mentioned have constant coefficients, independent of the sires and dams 
used. This may indicate a certain weakness in these indices. If a 
certain sire has a number of homozygous dominant genes, which will 
result in about the same yield in all his daughters, the index will to a 
certain degree be dependent upon the yield of the dams. If the sire is 
used in a herd with high yield, i. e. with a high value of x, the index 
will be comparatively low, if he is used in a poorly yielding herd, with 
a low 2 value, the index will be high. Thus, there is a certain danger 
that unduly high indices will be obtained for sires used in poorly 
yielding stock. This fact may be graphically demonstrated in the follow- 
ing way. All values of x and y are plotted in a coordinate system, and 
also the point corresponding to the mean values of x and y, i. e. 
x=ax, y=y. Two straight lines are drawn, viz. the diagonal, x = y, 
and another, going through the point of the mean values at an angle 
with the x-axis, which is determined by the coefficients and which is 
the same for all bulls, independently of the value of the regression of 
y upon x. The angle is determined in such a way that its tangent is 
equal to the quotient between the coefficients of x and y of the sire- 
index used, although with the opposite sign. The point of intersection 
between the two lines will give the numerical value of the sire-index 
in the particular case. If we have three different cases, where the 
regressions of y upon x are 0, */, and 1, respectively, but the mean 
values x and y are the same, we shall obtain exactly the same value 
of the index, if this is determined by a linear equation with constant 
coefficients. In using HANSSON’s index, for instance, the value will be 
given by the point of intersection between the diagonal and a straight 
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line through the point of the mean values, with an angle to the x-axis, 
the tangent of which is ’/.. 

It is evident that a linear index with constant outils will be 
much more easy to handle than a linear index whose coefficients are 
functions of x and y. On the other hand, it is possible that by using 
variable coefficients indices may be obtained, which suit the observed 
data still better. It might be argued that this is a purely statistical point 
of view, having little to do with genetics. All the indices previously 
discussed have been derived from some definite hypothesis of the mode 
of inheritance of the characters — H6GSTROM’s from GALTON’s hypo- 
thesis, HANSSON’s from the hypothesis that the average of the progeny 
will equal that of the parents. The use of indices with variable 
coefficients would mean that no definite hypothesis of inheritance was 
involved. However, this may be the best thing to do as long as no 
definite hypothesis is known to be true or even to be decidedly prefer- 
able to any other. It is quite conceivable that in certain cases the rela- 
tion between the progeny and its parents is adequately expressed by the 
hypothesis involved in HANSSON’s index, but it does not follow that the 
same hypothesis is the best one in all instances. Therefore, the use of 
indices with variable coefficients may be an improvement, not only 
from the statistical point of view; they may also admit of a closer 
agreement with the genetical facts. 

Below some different indices will be studied, all of which may be 
written in the general form 


z= ax+(1—a)y 


but in some of which a is not constant but in itself a function of the 
values of x and y, given for the individual sire. In the latter cases, the 
function a should be so determined that the indices, from a statistical 
(and, thus, probably also from a genetical) point of view, give the best 
possible correspondence with the existing data. 


IV. THE DERIVATION OF TWO INDICES WITH 
VARIABLE COEFFICIENTS. 


1. REGRESSION-INDEX. 
At first we have to determine the value of a in such a way that the 


discrepancy between the experimentally found values of y, i. e. the 
vields of the daughters, and the values Y, calculated by means of the 








f 
i 
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index, will be as small as possible. The discrepancy is, as always in 
statistical calculations, measured by 
HY-—~gy 
The index calculated from a single dam-daughter pair is 
z=ax-+ (l—a)y 
and if this equation is solved in regard to y we obtain 


__z—ax 
a 2 





The expected yield of the daughter, Y, is then obtained by inserting z 
instead of z in the above formula, thus 


Vent oa ee . 
~—<_—E " Paw 





If we introduce 


it is possible to show that 
S(Y¥ — y)” 
will be a minimum for the following value of b: 
»— We 2) — 
S(x — a)? 
or, in other words, when b is equal to the coefficient of regression of 
y upon x. With the value of b given above the regression index is 


Graphically, the numerical value of the regression index is the point of 
intersection between the diagonal, x = y, and the regression line. 

In HANsson’s index we have a = — 1, which gives b =7/,. When 
b="/., therefore, HANSSON’s index and the regression index will be 
identical. 

If b is considerably larger than '/, this index cannot be used for the 
following reason. If y is greater than x and b approaches 1 the regres- 
sion index will approach -+ co, and when b exceeds 1 the index changes 
to — oo, If y is smaller than x the index will change from — co to + co 


as b exceeds the value 1. 
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2. INDEX OF LEAST VARIANCE. 
Instead of determining a so as to get the minimum value of 
sy — y)? 


it seems biologically justified to give it such a value that the variance 
of the values z, each determined from a single dam-daughter pair, 
becomes a minimum. It can be shown that 


S(z — 2)? 
becomes a minimum when 
Sy —y)?—S(@—ax)\(y—y) 
S(x — x)* + S(y — y)? — 2S(x — x)(y —y) 


Thus, the index of least variance is obtained when this value of a is 
inserted in the formula 





tee 


z=aex+(1—a)y 


V. METHODS OF COMPARING THE VALUES OF 
DIFFERENT INDICES. 


Evidently it must be difficult to decide by purely deductive methods 
which of several bull-indices is to be preferred. EDWARDS (1932) 
grouped the dams of the daughters of each sire into two classes, one 
containing the high yielders, the other the low yielders. An ideal index 
should give the same value for a given sire, whether the dams belong 
to the high yielding or to the low yielding class. Of several indices 
available the best one to employ is that which gives the smallest variation 
between the values obtained within the different classes of the material. 
EDWARDs found the smallest variation when using the daughter-mean 
index. 

Another way of grouping the data may, however, be said to agree 
better with what actually takes place in the practical breeding and 
judging of sires. It is desirable that the value of the index, calculated 
at a certain time, should not be too greatly changed when a new value 
is determined upon a larger number of daughters later on. If indices 
are calculated at the end of each consecutive year, using accumulated 
data, the variation between the values thus obtained should be as small 
as possible. These different z values are not mathematically indepen- 
dent. For the purpose of judging the practical value of an index it is, 
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however, fully justifiable to require a minimum variation of these values 
and to determine the variation as usual, i. e. by the variance. 

This method of comparing indices is especially valuable if the 
indices are used in judging the value of young bulls, who have as yet 
no, or very few, daughters. The judging of such bulls must be based 
exclusively on their pedigree, and it is necessary to have not only 
reliable yield figures for their female ancestors but also reliable indices 
for the male parents. And in this case, from a practical point of view, 
»reliable»> must mean that recalculations of the indices, undertaken 
when the number of daughters is increased, should not result in too 
great changes of the numerical values. 

Different methods of determining indices may, however, be com- 
pared from still another point of view. If the index of a certain sire is 
calculated by means of the data available at a certain time it may be 
desirable to predict the yields of daughters of this sire and a given 
set of dams with known yield. From this point of view the best index 
is the one which gives the smallest discrepancy between the yields thus 
calculated and the real yields of the daughters, to be ascertained later. 
In order to measure this discrepancy we denote all values of the former 
group of data with the suffix 1 and all data of the second group with 
the suffix 2. The sire index calculated will be 


z1 = mai + (1 —a)ys 


The expected value of a daughter in the second group is 


In this equation, however, there are two unknown quantities, viz. a, 
and z.. In order to predict the yield of a daughter in the second group 
we must change these values te a, and z,. The expected value of a 
single daughter in this group will then be 


Zi— ate ae 1 — ai)yi1 — axe a 
a : : — : a yi -=—= Yi— ———— (%2 — #1) 


1—a1 1—a 1—a 





The discrepancy between the values thus calculated and those to be 
ascertained later is measured by 
S(y2 — Yo)? 


with summation over all daughters in group 2. 
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If the value of Y, given above is inserted and the expression 
developed we obtain 
a 
l1—ai 





S(y2 — Yo)? = S[y2 — yi + 





nm P — 241 = ae 
ak — 2 ma RS — 2 - — Zz o_ —— 
(2g) Stee — ay? + Sige —goy? + PS Stee — ways — 9) 4 


ai 


. a, — 2 ee 
=} n(7"a] (are — ar1)? + (ye — yr)? + re (x2 — ai)(y2 — y)| 


—a 
where n, is the number of dam-daughter pairs in group 2. The differ- 
ent indices may not, however, be compared by these values directly, 
since they are dependent upon the numbers of pairs available, but the 
comparison should be made between the residual variances, which are 
obtained by dividing the above values with the number of degrees of 
freedom. For indices with constant coefficients this number is equal 
to n.— 1, for the regression-index and the index of least variance it 
is n, —2. 

Below four indices will be compared, viz. HANSSON’s index, the 
regression-index, the index of least variance and the daughter-mean 
index. For these indices the residual variances are calculated by the 
following formulae: 





1. HANSSON’s index (a, =— 1) 
1 | S(are — a2)? vv o — 
2 - — 2— G72 2 A —— A _ ie 
= os. 1| 4 + S(y2— yp) S(a2— x2)(y2 — ye) 4 





so lame Le (ye — 1)? — avg] 
2. Regression index 


, 1 — . = 
 ‘_—— ——- ! bi?S(ar2 — are)? + S(y2 — yr)? — 2b1S(a2 — a2)(y2 — yo) + 
| 


= [bts — a1)? + (ye — ys)? — 2b1(a2 — 21)(y2 — y)| 
3. Index of least variance 


1 
Pes |) a 
r m2 


“a a os 2a) 
(7) S(x2— x2)°+ S(y2 ia Orr 


\ 


S(ace — are)(y2 — ye) + 





a \? ec 2a: _ - - - | 
; en 7» — 41)? + = Bia Pee as ae = 
+ ne (; = (a2 — a1)°+(y2—y1)°-+ Lac (a2 — 21)(y2 n) 











: 
: 
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4. Daughter-mean index (a, = 0) 


* | Sigs — gs)? + ma(ge — vi) 


2 
no —1 





When these formulae are used with data obtained in actual 
breeding work, different indices will give different values of the residual 
variance. The index giving the smallest value is to be considered as 
the best one from the point of view of the reliability of the prediction. 
It is quite possible to imagine still other linear indices of the general 
form z= ax + (1—a)y, which would give more reliable predictions, 
and one of them would even give the best possible predictions. In 
order to determine the value of a in the index giving the smallest possible 
discrepancy between the expected and the found daughter yields, it is, 
however, necessary to know the latter, and such an index can therefore 
never be determined for use in prediction. Nevertheless, such an index is 
of a certain interest. The residual variance obtained when using it is the 
smallest one that can possibly be obtained with a linear index of the 
type used, and indicates the limit of the predictive possibilities of linear 
indices. Further, it may be used in judging how close the actual indices 
approach this maximum reliability. 

In order to determine the value of a, in this index of the best 
prediction we start from the equation of the residual variance of the 
index of least variance, which is a general formula. The value of a, 
must be so determined that the value within the great parenthesis 


(i. e. the whole expression except the factor ——~z) becomes a mini- 
mum, which is identical to minimizing 

S(y2 — Ye)? 
The value of a, thus determined is denoted by m. It can be shown that 


S(x2— x2)(ye — ye) = ne(ae — x1)(y2 —.y1) 
S(a2-- az)(y2— ye) + ne(are _ 2x1)(y2—y1) —S(a2 — are)? — no(ae— x1)? 





In order to determine the variance, which is denoted by v’, the value of 
S(y2 — Y2)? 


should be divided by n. — 2. When using a good index with constant 
coefficients it may occasionally happen that the result is so good that 
the discrepancy between expected and actual daughter yields reaches 
the possible minimum value or comes very close to it. With such 
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indices the degrees of freedom are n, — 1, or 1 unit more than for the 
index of the best prognosis, and it may happen that the residual variance 
of the former becomes even smaller than that of the latter. When 
comparing indices with constant coefficients with the index of best 
prognosis, the value n, — 1 should be used in determining the residual 
variance of the latter. 


VI. THE CALCULATION OF x AND y. 


Before using the formulae developed above upon actual data it is 
necessary to fix the method by means of which the yield values x and y 
are to be determined. All data used in this study are derived from the 
milk-control work among Swedish farmers. Nearly all Swedish cattle 
breeding is based upon the results of this work and the best material 
available is derived from the same source. It seems reasonable that a 
Swedish attempt at developing methods for the judging of sires should 
be based upon the material actually used in breeding. These data 
include yield of milk, percentage of fat and yield of butter fat. Swedish 
rules for the official judging of cattle mainly consider the yield of 
butter fat, and the figures for this character will be used in the follow- 
ing discussion. 

In the milk-control work the year is divided into periods of 2, 3 or 
4 weeks, varying in different parts of the country. On one day in each 
such period the yield of milk and the percentage of fat is determined 
for each cow included in the work. From the data thus obtained the 
vield during the »control year» is determined for each cow and these 
data are used in the official judging of cattle. The control-year lasts 
from Oct. 1st to Sept. 30th inclusively, and consists of 365 days, except 
in the case of cows calving for the first time or having been discharged 
during the year. 

In the present study only such pairs of dam-daughter have been 
used, where yield figures from 3 whole control-years have been avail- 
able for the dam as well as for the daughter. If 300 days or more have 
been included in the first control-year of a cow this year has been 
counted as whole. The yield figures x and y are defined as the average 
yield of butter fat during the first three whole control years. Different 
cows may enter their first whole control year (defined as above) at 
different ages. However, it is hardly probable that these age differ- 
ences will materially influence the results and no correction for age 
has been made. It may be questioned whether it is correct to exclude 
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such dam-daughter pairs, where both animals have not had three whole 
control-years. The author intends to discuss this question in another 
paper. 


VII. APPLICATIONS. 


In the application of the methods developed here the yield data of 
the daughters of 11 bulls and their dams have been used. At first the 
indices are compared by studying the series of numerical values ob- 
tained, when a new determination is made at the end of each control 
year, each time using the data from all available dam-daughter pairs. 
As was stated above, it is permissible to use the variance of the series 
of z values, but since the dam-daughter pairs used in any year are 
included in the calculations of the following years it is to be expected 
that the index of least variance will give the smallest variation. As 
shown by Table 1, this is also the case, with the exception of bull 
820 Hero. The daughter-mean index is, further, superior to the remain- 
ing two, when tested by this method. 

It is not to be expected that a bull index will give a real measure 
of the hereditary value of a given sire, but it is hoped that by using 
the indices the bulls may be arranged in an order that will to a certain 
extent correspond to their relative value in breeding work. In Table 2 
are given the ordinal numbers of the sires obtained by the four differ- 
ent indices. In all cases the final values of Table 1 are used. 

The ordinal numbers of the bulls are not the same by the four 
methods but in most cases the coincidence is fairly good. The degree 
of coincidence between two given methods (e. g. method 1 and 2) may 
be determined by the coefficient of correlation between the two series 
of ordinal numbers obtained by these methods. If, for instance, the 
ordinal numbers obtained by method 1 (HANssON’s index) are denoted 
as u, and those obtained by method 2 (regression index) as us, the 
coefficient of correlation, r,, », is obtained by the formula 

S(uiuts) — 396 
ri, 2 — — —— 
110 
The 6 coefficients of correlation are found in Table 3. 

In the next method for comparing the indices the material is 
grouped according to EDWARDS, i. e. the dams are divided into a high 
yielding and a low yielding group, and this division is made with the 
mean, x, as dividing value. (The bulls 532 Satenais-Hero and 347 Hero 
are excluded because of the small number of dam-daughter pairs avail- 
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TABLE 1. Bull 


sti. tetera di values of a and b. 





indices computed at the end of different years, with 






































| S yp n = om | a | 
| Bull Year "le ERs 2 t £ ait g"|Pe™| a | b 
| | os = 5) = | 
| | iz =¥ = i aah 3S = | a z | | 
| 820 Hero | 1924 27 187,8 152,4 144,4 | 157,5 | 0, aah 0,19827 
| | 1925 | 35 189,5 155,9 142,6 | 157,9 | 0,46435|— 0,o6714) 
| 1926) 42 1864 157,3 | 1447 | 156s | 0.40735, O,o1eo1 
| | 1927 52 | 188,7 162,3 149,2 | 158,9 | 0, 32409) 0,10139! 
| 1928 | 57 191,6 163,5 150,s | 160,5 | 0,31335, — 0,08522 
| 1929 | 60 | 193,0 163,8 151,3 | 161,2 | 0,31154) — 0,07869 
1930. 65 190,2 1614 | 150,4 | 160,+ | 0,33583) 0,os019 
| 1931 68 | 1881 | 1594 149,6 | 1595 _| O,21443|— 000279 
| s? | 4,6000 | 16,3000 | 11,5286 | 2,5000 | 
| 287 Hero | 1916 | 12 | 157, 158,6 155,3 156,2 | 0, 50429) 0,28384) 
| | 1917 | 15 ; 160,0 158,5 157,5 158,3 0, 43613, 0,10333 
| | 1918 | 23 | 136,0 141,4 150,6 | 145,0 0, 62729) 0, 28551! 
1919 | 26 | 131,1 138,8 147,7 142.2 | 0, 458172) 024252) 
(1920, 29 | 1253 | 134,7°  148,3 1394 | 0,62671) 0,25161 
1921 | 31 | 123,5 134,1 147,5  138,5 0,60308, 0, 22878 | 
11922) 39 ° | 1219 | 1308 | 1426 | 135,9 | Os794s)  0,28100) 
1923 | 43 | 130,0 | 136,7 143,5 | 138,9 | 0,50896, — 0,19845) 
| se | | 197,5125 119,4000 | 27,1429 | 71,5143 | | | 
770 Hero 1924 12 219,7 766,38 | 147,2 | 182,3 | 0,94152! 0,91087' 
| 1925 20 221,1 205,5 | 157,3 | 183,1 | 067687) 0,37236; 
| 1926 24 213,8 | 200,3 | 155,6 179,5 | 0,69613/ — 0,37835! 
| 1927 28 2063 | 205,41 | 152,6 175, Oras07 0,19211) 
| 1928 34 193,5 | 283,27 | 1425 © 166,1 | 0,86206) Osrim! 
| 1929 | 37 187,5 266,5 | 140,5 | 162,2 0,85928) 0,80516) 
| 1930 | 41 184,0 228,2 | 138,7 158,83 | 0,70752| 0, aasee| 
1932 42 | 183,5 | 2229 | 139s | 158,8 | 0,78880|_ — 
s? 243,571 38233, 0000] 57,3429 | 109,2 | | 
s’ when the year 1924 is | | | | 
PXCINGEG:..66.4.ccc0sseresce000s | 218,6667 | 1059,3667) 66,8667 | 102,1 | 
118 Hero | 1924 | 14 | 153,6 147,9 141,7_ | 145,5 0,16870) sitin 
1925 | 19 | 141,3 | 140,0 | 137,3 | 138,8 | 0,58937| eviienl 
| 1926 25 | 1368 1368 | 1368 | 136,8 | 0.51264) 0.28765) 
| 1927 26 | 1361 | 136,3 136,38 | 136,5 | 0,51322) 0, osees| 
| 1928 | 33 | 145,3 141,4 137,4 | 140,3 | 0, sini 0, 18180) 
1929, 3714081389 | 1374 | 1387 | O,s0609)  O,oore 
1930 | 40 | 1423 | 138,9 136,6 | 138,7 are 0 06520 
s° | 34,7667 | 15,1667 | 3,2000 | 9,o833 | | | 
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TABLE 1 (continued). 



























































| 4 a ra, 5" | 
| (eee if. ‘2. se iss | | 
Iver iQue eeelisae -| £8 wo" EB ae & | 
Bull | Year af Srt saa) otitis Is] HT IN] a b | 
‘egez | el ig’ (28 | 
| Zz soa ja lao) ee | i=) z | 
| | | | | | | 
Patricier3) 1930 | 14 | 151,1 | 151,s 152,1 151,s | 0,54510 — 0,07424 
| 1931 | 32 | 169, | 165,1 155,6 | 161,6 | 0,7027e} 0,32163| 
1932 | 51 | 1848 | 187,5 | 158,3 | 170,0 | 0,76965/ 0,54134 
(1983; 65 =| 1774 | 173, | 157,6 | 166,1 | 0,75446 —0,39397) 
1934 | 70 | 173,6 | 169,3 157,7 | 164,5 | 0,75004) — 0,35058 
3? | 205,7000| 168,1500 | 6,4500 | 47,0250 | 
Prins Le-| 1924 | 9 | 147,7 | 138,6 124,9 130,8 | 0,34521) 031704) 
_jonhjarta, 1925 18 145,7 | 129,6 120,2 127,5 | 0,39501/ — 0,11025) 
| 1926 30 15231 | 132,2 120,5 130,1 | 0,43524 0,09031| 
1927 32 | 15539 | 33a 120,4 131,3 | 0,45669) 006941) 
1928, 39 | 1591 | 1356 | 1221 | 1340 | Ozses| 0,06177| 
1929; 40 [L 162,3 | 137,09 | 120,5 | 135,6 | 0,56613| 0,o7911 
3 | 41,5800 | 12,1600 | 3,3600 | 8,3400 | 
Jarl Le- | 1928 14 | 1625 1500 | 1260 | 1402 | 0,ea817)  0,s2360 
jonhjarta | 1929 18 | 164.2 | 157,0 | 129,3 142,1 | 0,5s269 0, 40386! 
| 1930 20 | 1698 | 158,1 | 1286 | 1441 | 0,616 0,s4924 
| 1931 Ze | 167,3 155,6 | 132,7 144,7 | 0,52881' 0, 32686 
1932 28 | 176,6 156,2 | 130,9 148,7 | 0,63889 «= 0,21277) 
1933, 33 | 18,6 | 160,83 | 1299 | 151,3 | 0,70459 0,22941) 
3? | 54,8800 | 9,8800 | 5,1000 | 17,0000 
| 372 Ed6- | 1929 8 | 93,3 | 114,3 | 1294 | 114,6 | 0,e9869)  0,00273! 
Hero — 1920 15 | 90,6 | 1099 | 127,2 | 113.2 0,61891; — 0,12697| 
| 1931 25 | 110,0 | 118,4 129,7 | 121,8 | 0,66690 0,22118| 
1932 | 29 122,7 | 125,9 130,5 127,3 | 0,67515; 0,22924) 
1933) 32 | 1267 | 1289 | 1322 | 130,0 | O,cseo1| —0,26585 
? 271,6000, 62,1500 | 3,3000 | 55,6000 | | | 
| | 3 | 
482 Hero 1933 | 15 | 191,5 | 155,8 | 146,7 | 159,8 | 0,41359|— 0,14649] 
| 19341 | 2000 | 1791 | 1564 | 167.2 | 0.22602) 0.20501 
s? | 36,2000 | 287,0 47,1 28,9 | 
(532 SAte-/1934, 14 || 1732 | 170s | 1687 | 169,9 | 0,21172, 0,15026 
| nas-Hero | | | | | | | 
1347 Hero|1934| 14 | 194: | 1906 | 164: | 1766 |O,rs8|  0,sss40 


able, cf. Table 1.) The values a and Bb are calculated separately within 
each such group and then used in predicting the yields of daughters in 
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TABLE 2. Ordinal numbers of the bulls according to the different 








indices. 
| 1 2 | 3 4 
| Bull | HANsson’s | Regression | Least vari- | Daughter- 
| index index | ance index mean index 
PRD FRO goons ccssscescssees.s. ; 7 | 5 5 
ID ocsissscccssisonscesds 10 10 | 6 8 
O90 AON osc so 8seccccasbissasass 4 1 | ‘| 6 
I edi msinsavdianibnnten 9 8 | 8 9 
Bice ee 6 5 | 3 4 
| Prins Lejonhjarta ......... 8 9 | 11 10 
| Jarl Lejonhjarta ............ 5 6 | 10 ? 
372 Edé-Hero ............... 11 11 9 11 
VA ND sien jesncscesiennns 1 3 | { 3 
| 532 SAtends-Hero............ 7 4 | 1 2 
| bad RAND oes soci ctscessesewse iss 2 2 2 1 


TABLE 3. Coefficients of correlation between the ordinal numbers of 
the buils according to the four different index-methods. 


1 
2 0,809 9 
3) 0,445 | 0,573 3 





4| 0,754 | 0,809 | den | 








the second group. From the predicted and the actual values the residual 
variances are determined. In Table 4 are given the data necessary for 
this determination when the results in the high yielding group are used 
to predict those in the low yielding group. Table 5 gives the data for 
the reverse procedure. 

In both tables the average residual variance, over all sires, has been 
determined for each of the four indices. The residual variance obtained 
by the index of least variance is of a higher order of magnitude than 
those obtained by other methods, among these HANSSON’s index gives 
the smallest residual variance. When small variation in the actual 
values, obtained year after year, were desired, the index of least 
variance was the best one, according to the present test it is simply 
worthless, whereas here HANSSON’s index is best. 
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TABLE 4. Showing the values of a and b from the group with larger 
x:s, from which are computed the residual variances for the n.. pairs 
with smaller x:s. 









































‘ | a b | Residual variances for the group with 
nee (Computed Computed _— smaller x:s when use is made of 
ot wiles | from the| from the ——_ aoeedenl Daugh- 

oe with eee yin | HaNsson's Regressi- om | ter- 
a | larger larger | — on — | index — 
: s° i s,° ‘ | index 
xs xs | | $3" | s2 
| | 
820 Hero ... 42 | 0,58221 | —O,o7940 | 1130,9 471,5 | 6000,7, 448,6 
287 Hero ... 24 =| 0,67208 | --0,21215 © 565,8 1252.1 | 12404,5| 804,6 
770 Hero ... 16 | 1,01176 1,08618 792,1 1122,5 | 18521713,s| 1863,3 
118 Hero ...| 18 | 0.79773 | —0,33546 784,3 969,3 21693,5) 633,1 
Patricier 3 Je | 0,88777 (0),45889 733,0 {| 733,90 82132,8) 728,2 
Prins Lejon- | | | 
hjarta ...... 20, 0,79064 | —0,43949 406,9 783,8 21984,9| 370,1 
Jarl Lejon- | a 
hjarta ...... 19 | O,s2131 | 0,33135 | 94,2 848,2 23456,8| 742,0 
372 Ed6-He- | | 
MO es icsesssiees 16 1,04067 | = 1,24577 697,0 2016,6 774478,2,  598,2 
482 Hero ..., 13 | O,7o119 |  0,6o878 493,2 688,8 16695,3)  525,5 
Mean | 7242 | 9874 | 21648401, 746,0 








It should be noted that the daughter-mean index does not give the 
lowest residual variance by this method. According to GALTON’s theories, 
the yields of the daughters will vary less around the mean of the breed 
than the yields of the dams. Especially when the grouping is made as 
here, resulting in extreme differences between the two groups of dams, 
the daughter-mean index, which neglects the yields of the dams, ought 
to give the best result. Possibly it is this grouping which explains the 
results obtained by Epwarps (1932). In order to compare the differ- 
ent indices he computed their numerical values for each of the two 
groups of material separately and also for the entire material, and then 
he compared the first two values with the third, and considered small 
differences as indicating a good index. By this criterion the daughter- 
mean index gave-the best results, and it seems that this must be the 
case if GALTON’s law of regression is valid in the material. 

The grouping of the material used in this test was made in order to 
study the residual variances when the difference between x, and x, 
is extreme. However, this grouping is not only extreme but also rather 
artificial. It seems to be of more interest to form groups corresponding 

Hereditas XXII. 11 
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TABLE 5. Showing the values of a and b from the group with 
smaller x:s, from which are computed the residual variances for the 
n, pairs with larger x:s. 



































| a | b | Residual variances for the group with| 
|. "2 \Computed|Computed| larger x:s when use is made of | 
| Number | ae, i : a= 
lot from the | from the | l l | Daugh- 
of pairs | | raed 
Bull | . ditto shied |Hansson’s| Regressi- | “°2*t ee | 
with ith ‘ith | riance 
Silas with ns | index jon index) , mean | 
er | smaller | smaller | = | et 1 index : 
as | | 1 | 2 s index 
4 | 2s rs | $5 s. 
|820 Hero... 26 | 0,64251 |  0,09602 | 1186,1 494.8 | 8846,1| 427,6 
| 287 Hero .... 19 0,69123 | —O,02545 | 1056,2 1288,1 |  15570,7| 1181,s 
|770 Hero ... 26 | 0,78228 | O,24863 | 10396 | 1539,1 |  41616,27| 2185,: | 
(118 Hero .... 22 | 0,70925 | 0,10762 | 813,9 | 645,8 8736,1, 625,2 | 
| Patricier 3 38 | 0,86230 0,21163 | 962,1 935,0 55947,0| 1003, | 
| Prins Lejon- | | 
hjarta ...... 20° | 0,81463 | —1,05181 537,2 1246,6 23406,1| 491,3 | 
Jar] Lejon- | | | | 
hjarta ...... 14 1,07458 1,78170 914,0 | 4500,0 | 255704,4| 665,3 | 
372 Ed6é-He- | 
ID eset shi 16 | 0,72119 | —O,35882 803,7 | 1429,5 10724,8| 922,2 | 
482 Hero ...| 8 | 0,60683 | —0,50368 | 597,2_ | 699.8 | — 22480,5| 896,1 
Mean 878,09 | 14198 |  49225,9) 933,1 








to actual practice, e. g. different herds, different years, etc. One of the 
most important functions of an index is to make it possible to predict 
at a certain time the yields of future daughters with known dams. 
From this point of view the best index is the one giving the best 
prognosis, i. e. the smailest residual variance, the smallest possible 
discrepancy between the predicted and the real yields. 

The type of grouping used in this test may be exemplified by the 
sire 820 Hero in Table 1. At the end of the last year (1931) there are 
68 pairs of dam-daughter available. At the end of 1925 there were 35 
pairs, which is the best approximation to */, of the total number at the 
end of any year. The dam-daughter pairs up to 1925, inclusively, are 
taken as group 1, and n, is== 35. The other group includes the remain- 
ing 33 (—n.) pairs. The values of a, b, etc. are calculated from the 
data in group 1 and the residual variances in group 2 are calculated by 
the aid of the formulae given. The results are given in Table 6. The 
bulls 482 Hero, 532 Satenéis-Hero and 347 Hero have been excluded 
because of too scanty material for this grouping. 

Even according to this test HANSSON’s index is the best one, and 
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the index of least variance by far the poorest, giving residual variances 
of a much higher order of magnitude than those obtained by the other 
indices. It should be noted that HANSSON’s index as well as the daugh- 
ter-mean index give higher residual variances with this grouping than 
with the more extreme one used in the previous test. 

In the material used here, HANSSON’s index is the best one among 
those studied if we wish to predict the future yields of daughters of 
known dams. If the highest possible constancy of the index, when 
recalculated each year on accumulated data, is desired, HANSSON’s index 
was inferior to the index of least variance, which again was worthless 
in prediction. It is evident that none of the indices studied is of uni- 
versal value, but that different indices must be used for different pur- 
poses. The uncritical use of any given index may lead to serious mis- 
takes, all indices must be used with great discretion, and often it may 
be advisable to calculate more than one. 

In Table 6 are also given the values of a,, which gives the best 
possible prognosis, and also the two values of the residual variance 
obtained with the index of best prognosis (cf. page 155). The value 
v’ ,_ , Should be used in comparisons with the regressions-index and 
the index of least variance, the value v*,, in comparisons with 
HANSSON’s index or the daughter-mean index. The values of v’ indicate 
the limits of what may be attained by the use of linear indices. The 
residual variance obtained with HANSSON’s index in many cases 
approaches v’, and it does not seem probable that a much better linear 
index can be devised for predictive use. Indices of a higher order may 
allow a better prognosis, but such indices would be difficult to handle 
in practical work. 

It may be of still greater interest to compare the indices in cases 
where a sire has been used in two different herds and where the index- 
values obtained in the first herd are used to predict the yields of daugh- 
ters in the second herd. The test is made with the aid of the methods 
already developed and the author hopes to be able to carry out further 
studies of different indices along this and other lines. 


I am very much indebted to the Breeding Association for the 
Swedish Red and White Cattle for the readiness with which material 
has always been placed at my disposal. I also want to thank Mr. 
T. Dirina, Agr., for his aid in computing the tables used in this study. 
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SUMMARY. 


1. The value of good bull-indices in studying the breeding value 
of different sires has been pointed out, and some general aspects of the 
question have been discussed. 

2. Four different linear bull-indices have been studied and com- 
pared. Two of these indices have constant coefficients, viz. HANSSON’s 
index ‘and the daughter-mean index. Two others have coefficients 
which are functions of the actual data in the single case, these are called 
regression-index and index of least variance. 

3. Formulae have been derived, by which the values of different 
indices for different purposes may be compared. 

4. The use of these indices on actual data has shown that the 
index of least variance is the best one. if we desire the values obtained, 
when the index is recalculated each year on accumulated data, to vary 
as little as possible. This index, however, is worthless if we wish to 
use it on existing data in order to predict the yields of future daughters 
with known dams. In this case HANSSON’s index has proved to be the 
best one. 
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THE MECHANICS OF SO-CALLED SEC- 
ONDARY ASSOCIATION BETWEEN 
CHROMOSOMES 


BY OTTO HEILBORN 


STOCKHOLM 





I. INTRODUCTION. 


j phenomenon of a loose association of bivalents into pairs or 
groups during meiotic divisions — as observed by several authors 
— has been described by DARLINGTON (1928, 1932, DARLINGTON and 
MOFFETT 1930, MOFFETT 1931) as »secondary pairing» or »secondary 
association». LAWRENCE (1929, 1931 a and b} investigated it further and 
presented a comprehensive account (LAWRENCE 1931 c¢). The last- 
mentioned paper has systematized our knowledge of the phenomenon 
and contains, besides, various theoretical considerations, and together 
with DARLINGTON’s book (1932) it has served as starting-point for all 
more recent investigations into the problem. Of these recent works the 
following should be especially mentioned: MEURMAN 1933, MUNTZING 
1933, CATCHESIDE 1934, GUSTAFSSON 1934 a and b, MATSUURA 1935 and 
HEILBORN 1935. The last-mentioned paper contains a critical review. 

According to the British authors the »secondary association» is a 
phenomenon characterizing polyploids. It shows itself as »a differential 
approximation of the bivalents in the equatorial plane» (LAWRENCE 
1931 c, p. 353). It is a post-synaptic phenomenon, first appearing at 
pro-metaphase and disappearing at second anaphase.  »Diakinesis is 
terminated by a sudden acceleration of this converging movement» (of 
the chromosomes), »which results in the extremely close assemblage of 
the chromosome pairs in the centre of the nucleus . .. This stage is 
very short. It is characterized by a marked grouping of hitherto un- 
associated bivalents» (1. c. p. 355). In favourable material there is a 
»marked association of bivalents of similar size» (1. c. p. 360). The 
associated chromosomes are not materially connected. The association 
is said to depend upon a »general affinity» between such homologous 
chromosomes as for some reason (e. g. linear differentiation) are 
prevented from chiasma formation. Consequently, there are two kinds 
of chromosome association during meiosis: a) Primary pairing or 
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primary association, arising from particulate pairing at zygotene; and 
b) Seondary pairing or secondary association, arising at pro-metaphase 
and due to the general affinity of homologous chromosomes (cf. 
LAWRENCE I. c. p. 377). 

DARLINGTON (1934, p. 107) has, later, given the following additional 
interpretation of the forces of chromosome attraction: »It is then 
possible to suppose ... that a common force of attraction exists 
between identical genes and that this attraction is almost or entirely 
saturated by the approximation (or association) of genes in pairs. 
Secondary attraction . . . is then a residual attraction and its variation 
is merely the variation of degree of saturation by pairing». — Still 
further theoretical conclusions are drawn by GUSTAFSSON and MATSUURA 
(l. ¢., ef. below). 

In their historical treatment of the literature both DARLINGTON and 
LAWRENCE have overlooked the circumstance that the present writer 
has described and interpreted the phenomenon of »secondary associa- 
tion» — though without any terminology — in his studies on Carex 
(HEILBORN 1924). The association was there described as »a more or 
less regular arrangement of the chromosomes in the metaphase plates 
of the heterotypic division . . . This should probably be regarded as 
an expression of affinity between homologous gemini which arrange 
themselves in short rows of, generally, 3—5...» (1c. p. 130). 
»Another fact . . . is the remarkable affinity between certain gemini, 
which are most probably homologous (perhaps identical), their homo- 
logy of course being due to duplication. This affinity shows itself in 
the arrangement of the gemini in the heterotypic metaphases, where 
the gemini are grouped in short rows (ef. p. 130) or in pairs» (I. ¢. 
p. 180). 

»Secondary association» is, in fact, quite conspicuous in the genus 
Carex. Indeed, it was described already by STouT (1913) in his work 
on »The individuality of the chromosomes and their serial arrangement 
in Carex aquaiilis», though there interpreted as resulting in one con- 
tinuous thread (a »discrete spireme») of very short chromosomes. For 
a detailed analysis of the phenomenon some of the Carez-species are 
exceptionally favourable: a) because they exhibit the »secondary associa- 
tion» with such great clearness; b) because chromosomes with remark- 
able size-differences are found, this being a conditio sine qua non for 
an analysis of prophase stages; c) because the division of the primary 
pollen nucleus (first gametophytic nucleus) appears with quite as great 
clearness as the first meiotic division. For these reasons the writer has 
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undertaken an analysis of the »secondary association» in this genus. 
The observations and interpretations of the British authors have, 
thereby, turned out to be a strange mixture of correct and erroneous 
conceptions. This makes a general treatment of the problem in- 
dispensable. 

The writer has found the clue to a proper understanding of 
»secondary association» in the recent work by UrsULA HELM (1934). 
In this paper the gemini at diakinesis of four diploid plants with low 
chromosome numbers were analyzed with regard to their mutual posi- 
tions within the nucleus. The arrangement of the gemini was found to 
be quite regular, their mutual positions being fixed. Special experiments 
with models showed that the various aspects of the diakinetic nuclei 
could be explained merely by turning the models. As I have pointed 
out in my paper 1935 (1. c. p. 138), this regularity — if it be of general 
significance — must be expected »to give, in a tetraploid, a similar 
grouping, but now with homologous chromosomes in close proximity 
to one another. This would result in secondary association of homo- 
logous chromosomes .. .». This point of view entails a mechanical 
interpretation of »secondary association». If this is correct, the associa- 
tion should be visible in all kinds of nuclei (not only at meiosis) and 
in prophases quite as well as in metaphases and anaphases. I have 
tried to solve this problem by investigating first meiotic division (dia- 
kinesis and metaphase I) and first post-meiotic division (prophase and 
metaphase in primary pollen nucleus) in the anthers of two Carez- 
species with very characteristic chromosome sets. Significant data 
from a third species are included as well. All material has been fixed 
in FLEMMING or NAVASHIN and stained in iron Haematoxylon. 


I. CHROMOSOME ASSOCIATION IN CAREX. 
1. CAREX PILULIFERA L. 


This species has 9 chromosomes (haploid set), 3 of which are long, 
4 medium and 2 small. According to the symbols adopted in my 
previous works, the chromosome set is 3A -- 4B + 2C. The A-chromo- 
somes inter se appear to be of identical size, as do the B-chromosomes 
and the C-chromosomes. They are, therefore, supposed to be homo- 
logous, but this, of course, is a conjecture. 

A study of the metaphases of both divisions under investigation 
shows a certain tendency of association to exist between chromosomes 
of equal size, the grouping of the chromosomes not being at random. 
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Fig. 1. Carex pilulifera. a: Diakinesis (3A + 4B + 2C). — b: Ditto (2A + A+ 2B+ 
+2B+C+4C). — ec: Ditto (3A + 3B+ B+C-+ C). — d: Metaphase I (3A + 4B + 
+ 2C). — e: Ditto (3A + 3B -+ B+ 2C). — f: Ditto (2A +A+4B+C+C). — g: 
Ditto (3A +2B+2B+C+C). —h: Ditto (3A + 2B+ 2B+C+C). — i: Prophase 
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This is, perhaps, most clear in the pollen nuclei (Fig. 1 n—s). There 
is, in many of the metaphase plates, a certain »differential approxima- 
tion» of the chromosomes. In other plates such differences are not 
seen, the chromosomes being more or less equidistantly distributed. Yet 
the distribution is not at random, but chromosomes of equal size have 
a tendency to lie together, A-chromosomes with A-chromosomes, B 
with B, and C with C. Of course, there is a wide range of variation. 
When the association is complete, the three A-chromosomes occupy 
one part of the plate, the four B-chromosomes another part, and the 
two C-chromosomes a third part. Thus, the »maximum association» 
is 3A + 4B-+ 2C (e. g. Fig. 1d, 0). Associated chromosomes are apt 
to lie parallel. 

In the prophases similar phenomena are seen, though, of course, 
the distances between the chromosomes are now greater. In all those 
nuclei where these distances appear more or less equal it would be im- 
possible to detect any regularity of arrangement if the chromosomes 
did not show their marked differences in size. Chromosomes of equal 
size are now, however, seen occupying definite bands or fields on the 
inside of the nuclear wall. The arrangement becomes quite clear if due 
regard is paid to the different levels. In the drawings, chromosomes 
at a high focus are represented black, those at a medium focus grey, 
at a low focus stippled. 

The parallelism of the chromosomes is still more conspicuous than 
in the metaphase plates; it is perhaps clearest in the prophases of the 
pollen nuclei where the chromosomes are of a more regular shape. 
This general parallelism was observed by the writer many years ago, 
and was interpreted as an outcome of such a polarity of the nucleus 
as had been described in Ascaris already by BOVERI. The chromosomes 
are directed towards the pole of the preceding division and, conse- 
quently, lie parallel (HEILBORN 1924, p. 130, p. 140). In the micro- 
scope this polarity is still more evident than in the drawings. In the 
microscope such chromosomes as are seen from the pole (hence, seen 





of pollen nucleus (3A + 4B + 2C). — j: Ditto (3A? +4B+ 2C). — k: Ditto (2A + 
+A+38B+B+C+C). — I: Ditto (3A + 4B?+C+C). — m: Ditto (3A + 4B+ 
+C+C). — n: Metaphase of pollen nucleus (3A + 4B + 2C). — o: Ditto (3A + 
+ 4B + 2C). — p: Ditto (2A +A+3B+B+ 2C). — gq: Ditto (3A +4B+C+C). 
— r: Ditto (AAtTA+A+4B+C+C). — s: Ditto (3A+4B+C+C). — In 
diakinesis and pollen prophase C-chromosomes are denoted with a cross. Association 
of C-chromosomes: Degree I = Fig. a, d, e, i, j, n, 0, and p; degree II — Fig. b, f, 
g, k, q, and r; degree III = Fig. c, h, 1, m, and s (cf. text, Table 1, and Fig. 2). — 
, 4000 X. 
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in end view) appear more deeply blue or bluish black than in lateral 
view, but such a difference cannot be reproduced in the drawings. The 
conspicuous parallelism of the chromosomes is obviously not a result of 
a particulate attraction between homologous chromosome parts or 
homologous genes, but has a purely mechanical origin. 

The C-chromosomes have been selected for a detailed statistical 
investigation. This investigation aimed at a precise determination of 
the strength of association, as well as an exact comparison between 


60% 


¥. 
50% * 








1 1 1 


I I mw 


Fig. 2. Carex pilulifera. Graphs showing the percentages of nuclei with the degrees 

I, II, and III of association (or non-association) between C-chromosomes (cf. text, 

Table 1, and Fig. 1).x——x = diakinesis; + + = metaphase I; o—-- —o = pro- 
phase of pollen nucleus; -------— metaphase of pollen nucleus. 





prophases and metaphases. For this purpose the following three 
degrees of association are distinguished: I == C-chromosomes closely 
associated (Fig. 1a, d, i, n); I1==C-chromosomes approached but 





separated by one single A- or B-chromosome (Fig. 10, f, k, q); 
III = C-chromosomes widély separated or quite unassociated (Fig. 1 c, 
h, m, s). The number of nuclei showing these different degrees of 
association or non-association has been counted at diakinesis, meta- 
phase I, prophase and metaphase of the primary pollen nucleus, and 
percentage figures have been calculated (Table 1). These percentage 
figures are reproduced graphically in Fig. 2. 
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TABLE 1. Carex pilulifera. Association of C-chromosomes (cf. text). 








I II Ill Total 





Diakinesis:...| 11 nuclei (42 2/)| 10 nuclei (39 %)| 5 nuclei (19 )/| 26 nuclei 
Metaphase I:| 25 » (519%)/13 » (27%)/11 » (22 %)| 49 » 
Prophase of 

















pollen nuc- 

leus: .........| 44 » (449%)|32 » (82 9%)/24 » (2496))100 » 
| Metaphase of 

pollen nuc- 

leus: .........| 23 » (369%)/23 » (3696)|18 » (28%)! 64 » 
Total............{103 » (439%)|78 » (33%)|58 » (24%) 239 » 


The graphs for all four stages are skew, showing that there exists 
a strong association between the C-chromosomes; if the arrangement of 
these chromosomes were wholly at random, there would have been a 
mode of the curves somewhere near degree II. The small differences 
between the four curves are probably insignificant, and all four should 
be regarded as practically equal. This means that the association is 
of equal strength in all four stages investigated. It is thus proved with 
certainty that this type of association is found both at prophase and 
metaphase, and both at first meiotic and first post-meiotic division. 
These results are contrary to current conceptions. 


2. CAREX PANICEA L. 


This species has 16 chromosomes (haploid set), 3 of which are very 
big (A-chromosomes), and 13 smaller ones of various sizes. Only the 
A-chromosomes have been investigated. Three degrees of association 
have been distinguished: All three A-chromosomes: lying close together 
(3A), two lying together and one separated (2A + A), and all three 
separated (A+ A+ A). Cf. Fig. 3. 

As shown by the drawings, there is a very conspicuous association 
of the big A-chromosomes in all four stages investigated. Associations 
among the smaller chromosomes are also often visible (e. g. Fig. 3 e, A). 
There is also a clear parallelism between associated chromosomes, 
especially evident in the prophases of the pollen nuclei (Fig. 3 kK—o}. 
A statistical investigation has been carried out, similar to that employed 
for C. pilulifera, and the frequencies of the three degrees 3A, 2A + A, 
and A-+ A+ A accordingly determined. The results are presented in 
Table 2 and in the graphs of Fig. 4. 











OTTO HEILBORN 





174 





— ec: Ditto (2A + A). — 


(3A). 
(3A). — f: Ditto (3A). — g: Ditto (3A). — 


_— b: Ditto 


(3A). 


Metaphase I 
h: Ditto (2A + A). — i: Ditto (2A + A). — j: Ditto (A + A+ A). — k: Prophase of 


Fig. 3. Carex panicea. a: Diakinesis 


d: Ditto (A+ A+ A). —e: 
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The graphs show most conclusively that a very strong association 
exists between the big A-chromosomes in this species. The curves are 
decidedly skew. Moreover, the curves show the association to be of the 
same strength at prophase stages and their subsequent and corre- 
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Fig. 4. Carex panicea. Graphs showing the percentages of nuclei with the degrees 

3A, 2A +A, and A+A+A of association (or non-association) between A-chromo- 

somes (cf. text, Table 2, and Fig. 3). x—-x = diakinesis; +— —+ — metaphase I; 
o— -— --o = prophase of pollen nucleus; ----- — metaphase of pollen nucleus. 


sponding metaphases, and of approximately equal strength through all 
four stages investigated. 

The prophases in the pollen nuclei are interesting. They show not 
only the parallelism of the chromosomes but in many cases also one 
end of the axis of the preceding division (whether the polar end or the 
opposite end, is uncertain). This end is denoted by a cross in the 
aisitineaiall Ina csi many — it is, moreover, quite sneead that the 


pollen nucleus (3A). — I: Ditto (3A). — m: Ditto (3A). ee n: Ditto (3A). — o: Ditto 
(2A + A). — p: Metaphase of pollen nucleus (3A). — q: Ditto (2A + A). — r: Ditto 
(A + A-+ A?). — In pollen prophase one end of the axis of the preceding er 


is denoted with a cross. Association of A-chromosomes: 3A = Fig. a, }b, e, f, 9, k 
7, m, n, ——" A = Fig. c, h, i, 0, and q; A+ A-+A = Fig. d, j, and r (cf. text, 
Table 2, and Fig. 4). — 4000 X. 
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A-chromosomes are situated in close proximity to this end, while the 
majority of the smaller chromosomes are jound at the opposite pole 
of the nucleus. This means that the preceding division has acted as a 
mechanism (perhaps somewhat comparable to a centrifuge) by means 
of which the three big A-chromosomes have been sorted out as a separate 
group. Most probably the mechanism of »secondary association» has 
here revealed its true character! We venture to advance the hypothesis 
that »secondary association» of chromosomes results from the action 
of the forces of nuclear division upon chromosomes of different size and 
mass. The greater these differences in chromosome mass the more 
pronounced the »secondary association»! 


TABLE 2. Carex panicea. Association of A-chromosomes (cf. text). 








| 


| 

| 34 2A+A At+A+A | Total 

| | | 
| Diakinesis: ... | 23 nuclei (34 9) 32 nuclei (48 % ) | 12 nuclei (18 %)! 67 nuclei 
| Metaphase I: 44 » (402%) 49 » (459)/17 » (15 *) 110 » 

| Prophase of | 








pollen nuc- 








| Neus: wi... 24 » (dl)! 32 » (4%) 3 » (5 %)| 59 >» 
| Metaphase of | | 

| pollen nuc- 

| leus:.........; 6 » (33%)| 11 » (619)} 1° » (6%); 18 » 
i ee 97 » (38%) 124 » (49%)|33 » (13 9%)| 254 » 


Thus each nuclear division is supposed to be a renewed act of 
sorting out dissimilar chromosomes and associating equal ones. An 
interesting feature of the graphs of Fig. 4 is to be noted in this connec- 
tion. The two graphs for the first post-meiotic division indicate a 
stronger association than the two graphs for the first meiotic division! 
This is a quite natural consequence of the above interpretation. Meiosis 
is characterized by a prolonged prophase, including zygotene pairing 
and subsequent stages, and the nuclear re-arrangements during these 
prophase stages are apt to reduce the strength of the »secondary 
association». During the following divisions the association is, however, 


restored. 
The sorting and associating effect of the nuclear forces upon chro- 
mosomes of different size and mass is quite conspicuous in the case of 
C. panicea, with its very great differences in size. In other organisms 
such size differences may be difficult to observe or classify, but their 
influence upon the arrangement of the chromosomes is most probably 
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the same, though less pronounced. As pointed out above,. LAWRENCE 
found »secondary association» to act between »bivalents of similar size» 
(cf. also MEURMAN 1933). 


3. COMPARISON BETWEEN CAREX, PYRUS AND BRASSICA. 


In Carex pilulifera metaphase associations can be easily analyzed 
for all nine chromosomes of the set. Such an analysis has been carried 
out with respect to size differences exclusively, no regard being paid to 
the distances between the chromosomes. The results are expressed in 
formulae. For instance, the formula 3A +-2B + 2B+C+ C means 
that all three A-chromosomes lie together, while the B-chromosomes lie 
in twos, and the C-chromosomes are non-associated (Fig. 1g). The 
data thus collected from metaphase I plates are presented in Table 3. 


TABLE 3. Carex pilulifera. Association of chromosomes in 
metaphase I plates. 




















Number of 
chromosome Formula | Seep 
groups counted 
3 3A +4B+ 2C 8 
4 3A+4B+C+C 1 
4 3A+3B4+-B+2C 6 
4 3A +2B+4+2B+2C | 4 
4 2A+A+4B+2C | 3 
5 3A+3B+B+C+C | 7 
5 3A+2B4+2B4+C+C | 6 
5 2A+A+4B4+C+C | 4 
5 2A+A+3B4+ B4+2€ | p. 
5 2A +-A+2B+ 2B+4-2C 1 
| 6 3A+2B4+B+B4+C+C 1 
| 6 2A+A+3B+B4+C4+C | 5 
| 6 2A+A+ 28+ B+ B-+4-2C 1 
| Carex pilulifera (n = 9) 
| Number of groups: 3 4 5 6 7 8 9 
| Metaphases counted: 8 14 20 7 — — — Total 49 | 
|  Pyrus malus (n =17) (HEILBORN 1935, p. 142) 
Number of groups: 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 | 
| Metaphases counted: 3 11 22 16 15 14 8 — 3 1 — Total 93 | 





| Number of groups: 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 
| Metaphases counted: 1 5 19 55 33 15 6 3 1 — — — — Total 138 | 
Hereditas XXII. 12 


| 
| Brassica napus (n = 18) (CATCHESIDE 1934, p. 609) 
| 
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At the bottom of the table the results from metaphase I plates of 
Carex pilulifera are summarized and similar data pertaining to meta- 
phase I plates of Pyrus malus and Brassica napus are added. As is 
seen, the »secondary association» and the variability of this association 
is much the same in all three species. The differences in variation 
are probably explained merely by the differences in the chromosome 
number. The statistics for Carex pilulifera refer to associations with 
regard to chromosome sizes exclusively, those for Pyrus and Brassica 
refer exclusively to the differential distances between the gemini 
(»differential approximation» according to LAWRENCE). As both me- 
thods give comparable results, it is probable that they refer to two sides 
of one and the same phenomenon. 

The »differential approximation» is generally not visible, at least 
not clearly, at diakinesis, but the grouping is according to size dif- 
ferences. At metaphase I the »differential approximation» becomes 
visible and has been laid down as the basis for the theory of »secondary 
association». This »differential approximation» at metaphase is ob- 
viously caused by the contraction of the nuclear centents during pro- 
metaphase. This contraction may be, at least partly, exaggerated under 
the influence of the fixative. A slight shrinkage of the plasma is 
obviously favourable for the appearance of »secondary association», a 
big shrinkage, on the other hand, makes it indistinct. The plasma of 
certain species or hybrids may be more sensitive to such shrinkage than 
that of other forms, thus showing a more evident »secondary associa- 
tion». AFIFY (1933) found »secondary association» in Lycopersicum 
esculentum X racemigerum, but not in the parent species! 


4. CAREX GLAUCA MURR. 


This species has 38 chromosomes (haploid set), 4 of which are 
very big (A-chromosomes) and 34 smaller ones of various sizes. The 
species is autotetraploid (HEILBORN 1932), and a varying number of 
quadrivalents is always formed. One apparent A-octovalent has also 
been found (perhaps a case of interlocking between two rings of four; 
l. c. Fig. 1d). In a high percentage of the pollen mother-cell nuclei 
the formation of A-quadrivalents is, however, incomplete or lacking. 
Such nuclei are of special interest for a study of the arrangement of 


A-gemini. 
The drawings indicate a strong association between A-bivalents 
and A-quadrivalents. Of 50 nuclei analyzed — the same material as 


that dealt with in my paper of 1932 — only 12 are wholly devoid of 
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such associations. In other words, the A-chromosomes are generally 
situated in the neighbourhood of one another, no matter whether they 
are bivalents or quadrivalents. In this species, as in the two foregoing, 
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Fig. 5. Carex glauca. Metaphase I-(A-chromosomes black). a: Two A-quadrivalents 


(A’1v-+ A”1v). — b: Four A-bivalents (2A’1 + 2A”). — c: One A-quadrivalent and 
two A-bivalents (A’1v + 2A”11), type I of A-association. — d: Ditto, type II of A- 
association (two small univalents denoted with a cross!). — e: Ditto, type III. — 


f: Ditto, type IV. — g: Ditto, type V. — Cf. text and Table 4. — 4000 X. 


there is but little »differential approximation» between associated 
chromosomes. 
The critical cases are those where only one A-quadrivalent is 








180 OTTO HEILBORN 





formed. This species being autotetraploid, the eight A-chromosomes 
of the somatic set may be divided into two groups of four: A’A’A’A’ and 
A” A” A" A”. Each of these groups is then capable of producing a quadri- 
valent at meiosis. If only one quadrivalent is formed, say A’,,, then 
we know with certainty that the two bivalents in such nuclei are both 
A”, Consequently, they are strictly homologous — i. e. capable of 
conjugation — while in all other plants where »secondary association» 
has hitherto been investigated, such homology has been of a merely 
conjectural nature. An analysis of all nuclei A’,, + 2A”, should, there- 
fore, be of special interest. Five different cases may be distinguished 
(ef. Fig. 5): l= A’,, and 2A”, associated, both bivalents on the same 
side of the quadrivalent; II —=same but bivalents on opposite sides of 
quadrivalent; II] = both bivalents associated, quadrivalent free; [IV = 
quadrivalent and one bivalent associated, other bivalent free; V = all 
three non-associated. The frequencies are shown in Table 4. 


TABLE 4. Carex glauca. Association of A-chromosomes in 
metaphase I plates (cf. text). 








Type of association: | I | II | III | IV | Vv | 





| 
Nuclei counted: ..... SO | 3 | 2 | 4 | 6 | 4 | 
Total 19 nuclei | 





The material is too scanty to be statistically significant, but two 
circumstances should be pointed out: 1) 15 nuclei out of 19 (more than 
75 %) show association; 2) One A-bivalent associates with the quadri- 
valent quite as often as with the other (strictly homologous!) bivalent. 
If there were a preferential association between homologues, there 
should be more eases of I and III than of II and IV, but that is not 
the case. Under the headings I and III there are 7 nuclei, under II and 
IV there are 8. Consequently, the association between A-chromosomes 
most probably depends upon size relations exclusively, and not upon 
homology! 


III. CRITICAL REMARKS ON CURRENT CONCEPTIONS 
OF »SECONDARY ASSOCIATION». 


From the preceding account of »secondary association» in the 
genus Carex the conclusion must necessarily be drawn that the current 
theories on such association are to a certain degree in need of revision. 
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Below a few remarks will be made on some of the most prominent 
works. 

LAWRENCE 1931c¢. »Secondary association 1) is a post-synaptic 
phenomenon ... It is a differential approximation of the bivalents in 
the equatorial plane» (p. 353). Both statements are misleading inas- 
much as the association probably occurs in all nuclei, independent of 
meiosis, and the »differential approximation» is but one aspect of the 
phenomenon. — »As we have seen, before pro-metaphase the bivalents 
are entirely unassociated, but following this stage the typical groups of 
two or more bivalents appear and often persist throughout the matura- 
tion divisions. On this hypothesis secondary association arises from 
the random approach of homologous chromosomes during pro-meta- 
phase, which then remain in juxtaposition until they are again dispersed 
at the next repulsion phase. In many plants this second repulsion phase 
is interkinesis, but where this stage is short a certain proportion of 
association survives until the second division» (p. 362). All this is more 
or less erroneous. It is only the spacing of the chromosomes (their 
»differential approximation») that is subject to variations during the 
phases of repulsion and contraction, the mutual positions of the chro- 
mosomes are, on an average, the same throughout all nuclear changes. 
— »In this respect it is noteworthy that secondary association is only 
found in plants with small chromosomes .. .» (p. 363). This is 
scarcely correct (cf. Carex pilulifera and C. panicea). 

DARLINGTON 1932, p. 220 f. The relation of »secondary associa- 
tion» to the »homology of the associated bivalents . . . was not recog- 
nised till recently (DARLINGTON 1928)». This is not correct (ef. 
HEILBORN 1924). — ». . . this ’secondary pairing’ . . . appears first at 
metaphase . . .; it consists in approximation, but never in contact 

.». These statements are erroneous in the same way as those cited 
above from LAWRENCE. — »How is it that somatic pairing does not 
show itself at mitosis in organisms with secondary pairing at meiosis? 
The answer to this question is clearly that the chromosomes in a 
somatic mitosis are always widely distributed, while at the end of dia- 
kinesis (’pro-metaphase’ of meiosis), when secondary pairing begins, 
they are brought within close range of one another, and therefore on 
analogy should attract one another more strongly.» As far as the pre- 
sent writer is aware, no relation of the above kind has ever been proved. 
The problem of somatic pairing is not sufficiently investigated, especi- 
ally from a statistical point of view. In pineapples, for instance, exactly 








182 OTTO HEILBORN 


the same type of association is obviously found both in somatic and in 
meiotic divisions (cf. Fig. 6a, b). 

DARLINGTON 1934, p. 107—08, on »secondary attraction» inter- 
preted as a residual attraction» (cf. introduction above). According to 
the results in the present work »secondary attraction» is neither sec- 
ondary, nor residual, nor any attraction at all! 

GUSTAFSSON 1934b. This paper begins with the following lines: 
»It has been shown by various workers that secondary association, i. e. 
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Fig 6. a—b: Association of chromosomes in pineapples, a= meiosis in diploid 
variety (after COLLINS and KERNS, 1931), b= mitosis in triploid variety (after 
HEILBORN, 1921). c—f: Somatic mitosis in Yucca aloifolia, c — anaphase, d — telo- 
phase, e — prophase, f — metaphase (after CL. MULLER, 1910). Note the differential 
grouping of long and short chromosomes at anaphase and subsequent stages! 





the attraction between pairs of chromatids (not single chromatids or 
undivided chromosome threads), can occur in both somatic and meiotic 
division» (italics mine!). An entirely hypothetical interpretation, based 
upon DARLINGTON’s »precocity theory», is here used as a description or 
definition of the phenomenon. It must be difficult to arrive at correct 
conclusions from such premises. GUSTAFSSON’s conclusion is as 
follows: »Secondary associations» are »due to terminal affinity and to 
the pellicles around the chromosomes being fused» (p. 460). This 
interpretation is founded on observations of a kind of post-diakinetic 
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pairing (metaphase pairing) between univalents in certain apomictic 
species of Tararacum. There are often fine threads seen connecting 
the paired chromosomes of such »pseudobivalents». Because such 
pairing does not take place at prophase (but later), it is not regarded 
as conjugation but classified as »secondary association». This is an 
arbitrary extension of the last-mentioned idea, the common »secondary 
association» between bivalents in plants with normal meiosis being a 
quite distinct phenomenon. The nature of the fine connecting strands 
between the paired elements of the »pseudobivalents» is not known. 
Similar strands are often seen in meiotic divisions (sometimes clearly 
artefacts!). That they should be chromosome pellicles, is a mere con- 
jecture. GUSTAFSSON’s interpretation is incompatible with the observa- 
tions on Carex. Besides this, his highly speculative explanation is un- 
necessary, the explanation offered in the present paper being simpler 
and in better accord with observations. The writer especially wishes 
to point out two facts: In Carex, associated chromosomes are generally 
lying parallel (not terminally associated), both in meiosis and post- 
meiotic divisions, and in good fixations no connecting strands are to be 
seen between them. The explanation of the common juxtaposition of 
associated bivalents, according to GUSTAFSSON, requires various auxili- 
ary assumptions, which is a further weakness of his hypothesis. 

Matsuura (1935) has arrived at a similar explanation. »Secon- 
darily associated» bivalents are said to be kept together at metaphase I 
through a fusion of the »chromosome sheaths». This hypothesis is 
based upon a study of the light »Hof» (according to German termino- 
logy) which surrounds the gemini in certain metaphase plates of 
Dicentra spectabilis, and which is regarded as a permanent structure. 
This rather speculative explanation cannot for the present be proved 
or disproved. It seems, however, inconsistent with observations on 
Carex, where the associated chromosomes very seldom lie in such close 
contact as would be required by MATSUURA’s and GUSTAFSSON’s ex- 
planations. MATSUURA’s hypothesis has been advanced as an attempt to 
reconcile the current British ideas with the results from the Japanese 
studies on floating magnets, which are both taken for granted. But if 
one or both should be in need of revision? 


IV. SOME GENERAL CONSIDERATIONS. 


The theory of floating magnets. — KuwabDa (1929), adopting ideas 
of earlier authors, tried to explain the arrangement at metaphase by 
comparing the chromosomes with magnets floating on pieces of cork. 
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There generally seems to be a good agreement between chromosome 
arrangement and magnet arrangement. In one respect, however, the 
investigations are inadequate: they are carried out without regard to 
the fact that metaphase arrangement may be a direct consequence of 
the preceding prophase arrangement. That this is really the case, is 
proved by the present investigations on Carex. 

Grouping of chromosomes with great size differences. — There is 
evidence in the cytological literature that chromosomes with marked 
differences in size really are distributed differentially during nuclear 
divisions. Fig. 6 c—f are copied from the careful work by CL. MULLER 
(1910). The drawings represent various mitotic stages in Yucca aloi- 
folia and show how the short chromosomes are concentrated near the 
pole at anaphase, the long chromosomes being at the opposite end. 
thereby determining the arrangement in the following telophase, pro- 
phase and metaphase. The prophase arrangement is exactly compar- 
able to that found in the pollen-cell nuclei of Carex panicea. This 
differential grouping is so conspicuous here, because there are practic- 
ally only two size classes, very sharply distinguished. In organisms 
with intermediate chromosomes as well, the grouping must necessarily 
be less evident, but its existence must be faken for granted. Besides. 
the nuclear forces probably have a sorting and regulating effect in all 
stages of nuclear division, not only at anaphase. The regular arrange- 
ment of the chromosomes in the material investigated by URSULA HELM 
may possibly owe its origin to a similar cause. This would presuppose 
a certain variability, about which, however, nothing definite is men- 
tioned. There are no statistics in HELM’s paper. 

Somatic pairing. — Somatic pairing should be facilitated by the 
above-mentioned sorting and associating process among chromosomes 
of different size and mass. It is a generally admitted fact that the 
most remarkable cases of somatic pairing occur in the Diptera. These 
organisms belong to those in which size differences are most prominent. 
We assume, therefore, that somatic pairing is not only most easily 
detected but really also most accentuated among organisms with great 
size differences of the chromosomes. In many cases there is obviously 
also a particulate attraction between the somatically paired chromo- 
somes (e, g. in Diptera, especially intimate in the salivary gland nuclei). 
In many other organisms, again, so-called somatic pairing is, perhaps, 
only a mechanically induced »secondary association» in somatic nuclei, 
the »pairing» then being subject to great variation. 

Chromosome homology. — According to current conceptions 
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»secondary association» joins homologous chromosomes, according to 
the author’s interpretation chromosomes of equal size are associated 
irrespective of homology. However, as soon as homologous bivalents 
occur, in polyploid and polysomic organisms, they become associated on 
account of identity in size and mass. In this way »secondary associa- 
tion» may still be used as a means of studying chromosome homology, 
though conclusions should be drawn with care. 

Terminology. — The phenomenon under discussion is alternately 
called »secondary attraction», »secondary pairing» or »secondary as- 
sociation». As far as the writer is able to see, however, the phenome- 
non is not secondary, neither is it any attraction nor any pairing. The 
word secondary implies that we have here to deal with a secondary 
effect of the attraction calling forth conjugation at meiosis. This 
appears to be erroneous. On the contrary, this type of association 
seems to be a primary and general property of all nuclei. It is not a 
particulate attraction or pairing between homologous parts of chromo- 
somes or homologous genes, but the parallelism of the associated chro- 
mosomes is mechanically induced through the polarity of the nuclei. 
The terminology should be purely descriptive and not imply any hypo- 
thetical interpretations, especially not erroneous ones. Most con- 
veniently, therefore, the phenomenon should be called simply »associa- 
tion of chromosomes». 

We thus arrive at the following classification of forces: 

a) Association, presumably a differential grouping of chromoso- 
mes of different size and mass, under the influence of the forces of 
nuclear division. 

b) Attraction, between homologous parts of chromosomes or 
homologous genes, sometimes between non-homologues (Mc CLINTOCK 
1933), leading to meiotic conjugation and, in many cases, also to somatic 
pairing. 


Vv. CONCLUSIONS. 


As a result of the preceding investigation the following observations 
should be regarded as established: 

1) Chromosomes of equal size are associated. 

2) This association is found not only at metaphase but also at 
prophase. 

3) The association is of the same strength at metaphase and the 
preceding prophase. Association at a particular stage should, there- 
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fore, be regarded as a direct effect of the association at the immediately 
preceding stage. 

4) The association is found not only at meiosis but also at first 
post-meiotic division (division of primary pollen nucleus). 

5) The association between the small C-chromosomes of Carex 
pilulifera is at the first post-meiotic division of about the same strength 
as at the first meiotic division, the association between the long A-chro- 
mosomes of C. panicea is at the first post-mciotic division stronger than 
at the first meiotic division. 

6) Associated chromosomes have a tendency to lie parallel, both 
at prophase and metaphase. 

7) The parallel chromosomes are at prophase stretched along the 
axis of the preceding division. 

8) At prophase of the first post-meiotic division of C. panicea the 
associated A-chromosomes have a tendency to lie grouped towards one 
end of the axis of the preceding division, smaller chromosomes towards 
the opposite end. 

9) There is no physical connection to be seen between associated 
chromosomes. 

10) In those pollen mother-cells of the autotetraploid C. glauca, 
where the formation of one of the A-quadrivalents has failed, true 
homologous A-bivalents are most obviously associated according to size 
relations, but not according to homology. 


From these observations the following hypothetical interpretations 
have been derived: 


1) So-called »secondary association» — which should be called 
simply »association» — is a property of all nuclei of the organism and 
of all nuclear stages. 

2) This association is no secondary effect of the chromosome 
attraction at meiosis. . 

3) The association is probably a sorting and associating effect of 
the forces of nuclear division upon chromosomes of different size 
and mass. 

4) Repeated nuclear divisions, therefore, perpetually renew this 
sorting of the nuclear contents. By this process the association is 
strengthened. 

5) The prolonged meiotic prophase enfeebles rather than strength- 
ens the association, but at pro-metaphase a slight shrinkage of the 
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nuclear contents often produces a differential approximation of the 
chromosomes, and thus makes the association more clearly visible. 

6) Through this process of sorting, chromosomes of equal size are 
kept together (i. e. show association). Homologous chromosomes, 
when present, therefore show association. 

7) The association can, consequently, be used as a means of study- 
ing chromosome homologies and »secondary polyploidy», but conclu- 
sions should be drawn with care. 

University of Stockholm, Botanical Institute, Dec. 1935. 
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DIE CHROMOSOMENZAHL VON ALEC- 
TOROLOPHUS UND SAISON-DIMOR- 
PHISMUS 


von FOLKE FAGERLIND 


STOCKHOLM 





D* Chromosomenzahl von Alectorolophus hirsutus wird von 
WILCKE (1930) als n==7 angegeben. TISCHLER teilt (1935) mit, 
dass Dr. WULFF die Zahl fiir Alectorolophus major und minor zu n = 7 
bestimmt hat. Im Sommer 1934 fixierte Verf. junge Bliitenknospen von 
Alectorolophus major aus zwei verschiedenen Lokalen aus der Umge- 
bung von Trosa, Branthall in der Stadt Trosa und beim Mérbysjén in 
der Landgemeinde Trosa. In der Reduktionsteilung der Individuen aus 
diesen beiden Lokalen konnten deutlich sieben grosse und vier kleine 
Chromosomen beobachtet werden. Der Gréssenunterschied zwischen 
den Chromosomen der zwei Klassen war bedeutend: in der zweiten 
Metaphase hatten die grossen ca. 0,94 im Durchmesser, die kleinen da- 
gegen ca. 0,15 u. Mit Hinblick auf die geringe Grésse der kleinen Chro- 
mosomen kénnte man vermuten, dass es sich um Fragmente handelt, 
was aber kaum wahrscheinlich ist, da sie sich ganz wie Chromosomen 
verhalten; sie werden zu Gemini gebunden und normal sowohl bei der 
ersten wie auch bei der zweiten Teilung geteilt und treten bei Typen 
aus verschiedenen Lokalen in derselben Anzahl auf. WILCKE gibt an, 
dass von den sieben Chromosomen eines bedeutend kleiner ist als die 
iibrigen. Uber die erste Anaphase schreibt WILCKE: »In Fig. 5 b liegen 
zwischen den Chromosomen einige sehr kleine, dunkelgefarbte K6rper- 
chen, die sowohl in Reduktionsteilungen wie in somatischen Teilungen 
haufiger auftreten. Sie kommen sehr unregelmissig vor, in ihrer Zahl 
sind sie sehr wechselnd, manchmal fehlen sie sogar ganz, auch 
zeigen sie zu den benachbarten Chromosomen keine konstante Lage». 
WILCKE kommt zu dem Resultat, dass es sich weder um Satelliten noch 
um Chromosomen handelt, sondern um eine achromatische Substanz. 
Diese kleinen K6rperchen sind jedoch ohne Zweifel mit den von mir 
angetroffenen identisch, und wenn WILCKE sagt, dass von den sieben 
Chromosomen eines kleiner ist als die tibrigen, so stiitzt sie sich auf 
ihre Fig. 3a, wo eben zwei dieser kleinen Kérperchen als ein Geminus 
mitgerechnet worden sind. (Alle Bilder von WILCKE sind schematisiert, 
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oft ist nur eine kleine Anzahl der Chromosomen gezeichnet. Einige 
ihrer Bilder erscheinen mir direkt irrefiihrend.) In anderen Figuren 
sind alle sieben Chromosomen ungefahr gleich gross. 

Es ist méglich, dass die oben erwahnten Forscher die kleinen Chro- 
mosomen tibersehen haben, und dass die Grundzahl bei Alectorolophus 
n= 11 und nicht n= 7 ist. Anderseits ist es nicht ganz ausgeschlossen, 
dass es sich doch um Fragmente handelt. Diese miissten dann in den 
von mir studierten Individuen redupliziert sein. SKOVSTED (1934) be- 
schrieb das Vorkommen von Fragmenten in verschiedener Anzahl bei 
einigen Heuchera-Arten. Bei Heuchera americana kamen ausser sieben 
Gemini vier Fragmente vor. Diese letzteren konnten mitunter je zwei 
zu »Bivalent-Fragmenten» verbunden werden. Die Bilder dieser Falle 
bei SKOVSTED erinnern auffallend an die bei Alectorolophus. Dies ist 
aber nicht die einzige Weise, in der die Fragmente bei Heuchera ver- 
bunden werden kénnen. Die Fragmente kénnen an verschiedene Gemini 
gebunden werden, alle vier k6nnen zu einem tetravalenten KOrper ver- 
bunden werden, was nach SKOVSTED darauf deuten soll, dass alle vier 
identisch sind. Die Regelmassigkeiten bei den von mir studierten Alec- 
torolophus-Individuen kénnen jedoch nicht ohne grosse Schwierigkeiten 
mit Hilfe von Reduplikation und Fragmentation erklart werden. 

Die Gattung Alectorolophus bildet das eine der klassischen Beispiele 
von Saison-Dimorphismus (WETTSTEIN, 1900). WILCKE untersuchte 
zytologisch drei Formen von Alectorolophus hirsutus; die estivale 
Wiesenform A. hirsutus (ALL.) im engeren Sinne, die estivale Ackerform 
A, arvensis SEML. und die autumnale Form A. ellipticus HAUSSKN. Sie - 
fand bei allen drei dieselbe Chromosomenzahl (n—=7). Man kann 
jedoch diese Resultate nicht ohne weiteres als richtig betrachten, sie 
miissen nochmals kontrolliert werden. Méglich ist ja auch, dass die 
Anzahl der kleifen Chromosomen bei verschiedenen Typen verschieden 
sein kann. 

Bei der nahestehenden Gattung Odontites kommen bei ein und 
derselben Art zwei Chromosomenzahlen vor. In der Tabelle von 
TISCHLER (1935) iiber »Angiospermen Schleswig-Holsteins» wird fiir 
Odontites rubra n= 10 und fiir ihre Form verna n= 20 angegeben. 
Was hier eigentlich gemeint ist, erscheint ungewiss, da mit der Form 
verna oft die Hauptform von QOdontites rubra im Gegensatz zu ihrer 
autumnalen Form serotina bezeichnet wird. In der Tabelle ist der 
Autor auch nicht angegeben. Bei der Gattung Galium tritt ebenfalls 
Saison-Dimorphismus (WETTSTEIN, 1900; CuHiTI, 1909) auf. Der esti- 
vale Typus von Galium verum, d. h. die Form precoxz, erscheint diploid, 
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wahrend die autumnale Hauptform von mir als tetraploid befunden 
worden ist. Das estivale Galium palustre ist diploid, waihrend seine 
autumnale Form elongatum octoploid ist (vgl. FAGERLIND, 1934). 
HEILBORN lenkte 1935 die Aufmerksamkeit darauf, dass die Frucht- 
reife bei triploiden Apfeln spater eintritt als bei diploiden. Dies spricht 
dafiir, dass eine héhere Chromosomenzahl verzégernd auf die Ent- 








Fig. 1—6. Alectorolophus major. — Fig. 1 und 2. P.M.Z. Zweite Metaphase. — 

Fig. 3. P.M.Z. Zweite Anaphase. — Fig. 4. E.M.Z. Die Chromosomen ordnen sich 

im Aquator der ersten Metaphase. — Fig. 5. E.M.Z. Zweite Metaphase. — Fig. 6. 
E.M.Z. Erste Metaphase. 


wicklung einwirkt, ein Umstand, der auch friiher von mehreren Gene- 
tikern beobachtet worden ist. Aus friiheren Beobachtungen wissen wir, 
dass infolge von Autopolyploidie Zellen, Organe und Individuen grdésser 
werden als bei den entsprechenden Diploiden. Der Gedanke, dass bei 
den Saison-Dimorphen die oft gréberen autumnalis-Formen aus den 
zarteren estivalis-Formen durch Autopolyploidie entstanden sind, liegt 
nahe. 
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In bezug auf die Gattung Lamium (MUNTZING, 1932) wissen wir, 
dass zwei verschiedene Arten von Saison-Dimorphismus und Periodizitat 
vorliegen. Die eine beruhte darauf, dass Individuen, die im Herbst 
gesat worden sind, keimten und als Keimpflanzen tiberwinterten, be- 
deutend friher bliihten als jene, die erst im Friihjahr oder im Sommer 
gesat worden sind. Hier ist also der Saison-Dimorphismus modifikativ 
bedingt. Die andere Art von Saison-Dimorphismus und Periodizitat 
beruhte auf dem Vorkommen von verschiedenen Linien, die zu ver- 
schiedenen Zeitpunkten bliihten. Es scheint mir, als ob wir es bei den 
Rubiaceen und médglicherweise auch bei gewissen Scrophulariaceen 
mit einer dritten Art von Saison-Dimorphismus zu tun hatten, namlich 
einer durch Polyploidie bedingten. Die Verhaltnisse sind wahrschein- 
lich sehr kompliziert, méglicherweise kénnen bei derselben Art sowohl 
Milieu als auch Gene und Polyploidie einwirken. Eine zytologische und 
genetische Untersuchung von mehreren Arten und Gattungen mit 
Saison-Dimorphismus, in erster Linie von Euphrasia, Melampyrum, 
Odontites, Alectorolophus und Galium, ware sicher von Interesse fiir 
eine endgiiltige L6sung der Frage: Was sind die Ursachen des Saison- 
Dimorphismus? 

Stockholm, Botanisches Institut der Universitat, im Dezember 1935. 
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SEX-LIMITED HEREDITARY CANCER IN 
LEPIDOPTEROUS LARVAE 


BY HARRY FEDERLEY 


HELSINGFOKS, FINLAND 


(Mit Zusammenfassung) 





t. cancer problem, hitherto restricted entirely to medical sci- 
ences, has during the last few decades managed to find its way, 
through divers channels, into the research sphere of general biology. 
The problem has attracted the interest of zoologists as well as of 
botanists. Especially when ascertaining the ethiology of malignant 
tumours, both geneticists and cytologists are the chief contributors in 
their altempts to solve this difficult problem. Nevertheless, the solu- 
tion — or rather the solutions — of the cancer problem still loom in a 
remote distance. | therefore consider it of importance to grasp every 
opportunity to bring the problem even the least little step closer to its 
solution and, with this in view, venture to give a short account of a 
case, of which the final explanation is now unfortunately out of my 
reach; yet it seems worthy of being added to all the other publications 
on cancer, owing to its peculiar character. 

While staying at Jena in 1910—1911 I set myself the task of 
carrying out an investigation of the hereditary circumstances of species 
hybrids belonging to the family of Pygaera butterflies, and was 
astonished to discover that one brood of pupae of a pigra family con- 
sisted exclusively of females, 39 in number, while there was not a 
single male. Having myself reared the larvae of the brood and made 
records concerning their fate, I was able to ascertain that the mother 
pupa had been sent to me by a dealer in natural history objects in 
Berlin, and that the father was of Finnish origin. From my records 
it was evident that a great number of the larvae had died, some in 
their embryo stage, some when hatched. Table 1 shows the proportion 
in numbers. 

Thus 104 of the larvae died in their embryonic stage and 13 after 
having left the egg. 6 pupae had died before the sex had been 
determined. The records did not contain anything as to the cause 
of death. 

Hereditas XXII, 13 
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TABLE 1. PigraQ (Germany) X pigra Cc (Finland). 











Eggs | Larvae | Pupae 
‘ | a 
oe | Total Total | Unknown : 
| Fertilized . Females 
| number number | sex 
1910,12) 175 | 162 | 58 6 39 


On discovering this brood of exclusively female pupae, my first 
conclusion was that I had happened to get hold of a brood, in which 
the mechanism of sex determination functioned in a manner to pro- 
duce only females. From my records concerning the high rate of 
mortality, however, I understood that the male larvae had succumbed 
already within the egg, not having been hatched at all. Thus it became 
evident that this was a phenomenon worth investigating more closely. 
For this purpose I crossed 3 of the females in brood 12 with males 
of a German biotype of pigra. Table 2 illustrates the result of these 
crossings. 


TABLE 2. PigraQ (1910, 12) X pigra (Germany). 
































| Eggs i a © wa ce 
‘sl iwlakh te | od eee! 
'S/ei/8/ 22/88 | «8 | £22] 
Brood ie 3/4 Fel ses | 2% — % 5 | Pupae 
\gi2/8| e211 22 | oe | 282 
oie |S oe | ee | Be iC ee! 
la/Sia! 32 [#2 |32% 
er on ee Te | =~ jes | 
| | SIP I SIO SIE] 13 9 
ER seiicscaiine }178/178|139; 23; —|— |; 2] 1] 4] 8 |— 55 
___ Ny saeereneerte 175 | 175/143, 16; —| —| 6|—| 5 65 | — | 38 
1911, 8 198 |197/189/45|— | 3] 9| 1/7] 129 | — | 64 
NI is siedasesicis |551/550/471/ 24 | —| 3]17| 2/16] 279 | — | 137 


It appears from this table that all the three broods again produced 
only female pupae, altogether 157 in number, while of the larvae 84 
males were found to have died of malignant tumours. The result 
differs from that shown in Table 1 in so far as the rate of mortality 
during the embryonic period-was low, amounting only to 14,1 %, while 
it rose in Table 1 to 64,5 %. That exact data of sex and cause of death 
can be given.only concerning 279 of. the 471 hatched larvae, must be 
explained briefly. In a mass rearing of very small larvae, such as the 
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newly-hatched pigra larvae, a rather considerable percentage is always 
lost, partly from pure accident, partly owing to carelessness and 
negligence on the part of the rearers. In the broods 6—8 the death- 
rate among the small larvae was moreover very high and there is not 
the least doubt that it was mostly due to malignant tumours, although 
these tumours could not be detected with the naked eye. Neither can 
the sex of a larva in the first stage of development be ascertained 
simply by means of dissection, the larva must be fixed and examined 
in series of sections. This explains why the sex and the cause of 
death of 192 larvae were not ascertained. In my opinion the number 
of examined larvae, however, afford a clear idea of the state of things. 
It was not possible to detect any malignant tumours in any of the 
females, and in only 5 males were no tumours discovered. It is most 
probable that these 5 larvae would also have been the victims of the 
disease if they had not been killed prematurely. 

The fixed larvae were conserved for the purpose of being 
examined as to the spermatogenesis, and as the maturity division during 
this period only takes place at the time of the last exuviation of the 
larvae, they were far from full-grown when fixed. In some of the 
larvae a small number, it is true the tumours became apparent 
only after the last molt. That the males were very few in comparison 
with the females is evident from the fact that of 18 larvae fixed at 
random only 2 were males. 

Of the 279 larvae, examined both with respect to their sex and to 
the cause of their death, we find that 190 were females and 89 males. 
Thus it does not appear to be too presumptuous to assume that among 
those which were not examined a great number, a hundred or so, 
consisted of males, which like the 84 dissected ones succumbed to 
malignant tumours. How fatal these tumours are for the larvae 
depends on their position in the body. If they are situated in the 
ganglions, for instance, or press on them, the larvae, as I often had 
the opportunity of observing, are paralyzed and die of starvation. 
Should the tumours, however, as is often the case, consist of mesen- 
chymal cells and be floating about in the cavity of the body, they are 
not dangerous, until they have reached the size at which they interfere 
with the normal function of the adjoining organs. In the first case the 
tumours remain concealed, in the second they are always quite 
apparent. 

Further, in order to elucidate the characteristics of the original 














196 HARRY FEDERLEY 





1910—1i2 generation, 8 females of that generation were crossed with 
males of the related species of curtula. The result is shown in Table 3. 

The result of the 8 hybrid crossings in the main conforms to the 
three pure pigra broods. All the 69 resulting pupae were of the female 
sex, not one single male larva lived long enough to develop into a pupa. 


TABLE 3. PigraQ (1910, 12) X curtula cy. 
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Of the 209 larvae examined 44 males manifested tumours. 
According to the records, the table includes 2 females, which are 
probably suffering from tumours. It is most improbable, however, 
that tumours occurred, for the symptoms were altogether doubtful. | 
regret to say that both the larvae were thrown away after having been 
dissected and were not fixed, so a post-investigation of the cause of 
death is out of the question. 

A direct comparison of the larvae, which died during the em- 
bryonic period in broods 22—30, with the corresponding number in 
broods 6—8 is impossible, because among hybrid larvae there is often 
a high rate of mortality, especially in their embryonic stage. The very 
high rate of mortality in broods 22—30 must consequently be ascribed 
not only to the tumours but also to the disharmonic combinations of 
genes. Presumably it is due to both causes. 

In the 8 hybrid broods there were thus 132 females and only 49 
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males among the 209 investigated larvae. 28 larvae died so soon that 
their sex could not be ascertained. Most probably they were males, 
like the majority of the larvae which succumbed already in the eggs 
or when they were quite small. 

It was my intention to continue these investigations by means of 
the pupae of broods 6—8 and above all to try to learn something 
concerning the earlier embryonic stages before the first appearance of 
tumours. I regret to say that my intention was frustrated because 
most of the pupae developed into butterflies already during the sum- 
mer, and being obliged at the end of the summer to return home, I 
was prevented from breeding a further generation. The few females 
that were hatched in the following spring in Finland unfortunately 
did not attract any males, as I had hoped, so that this material, in 
many respects very interesting, was lost. 

A short report of the above remarkable case was given by me at 
the Fourth International Congress of Genetics in Paris in September 
1911. I then characterised the disease as a disease of the haemolymph. 
When dissecting the larvae I was able to determine that the haemo- 
lymph contained clumps of a jelly-like character, while the alimentary 
canal, which is often affected and causes death, appeared to be quite 
normal. At that period I had no time to subject the fixed larvae to 
a histological examination. It was not until I made such an examina- 
tion that I was in a position to prove that the clumps of jelly were 
large tumours. As a number of other investigations occupied my 
time just then it was not until 1933 that I again began to examine the 
material of affected larvae, which had lain embedded in paraffin. 
Consequently, there is no opportunity of filling the gaps in the in- 
vestigation or to verify the hypotheses I shall put forward below; the 
hope of once more coming across a brood, affected with the same 
disease, is of course not to be thought of. During the 24 summers that 
have passed since the discovery of the malignant tumours, I have 
unremittingly had my attention turned to the different diseases. 
ravaging among my test animals, without finding another like the one. 
an account of which has been given here. 

The case of cancer, described above, differs from all those hitherto 
recorded in articles on cancer in so far as: 

1) heredity plays a decidedly prominent part, while the exogenous 
causes are of no importance; 

2) the hereditary tumour factor has quile a different effect on the 
two sexes. In the males it always produces malignant tumours, 
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whereas in the females it is not active, but all the females act as trans- 
mitters and carry the disposition to all their offspring, of which all 
the males are again attacked by the disease, while all the females are 
normal, though transmitters. 

Looked at from a purely genetical point of view, the case is of 
special interest, because it cannot be brought into accordance with any 
earlier known type of heredity. At first sight the difficulties seem im- 
possible to overcome. We recapitulate: all the males inherit the 
tumour genes, which kill them already in the larva stage, they are 
thus excluded from procreation. All the phaenotypically normal 
females also possess the tumour genes and transmit them to all their 
offspring. That this is the case is shown by the experiments with the 
11 females of brood 1910, 12, for all their sons died of cancer. This 
appears to be altogether absurd, for as the females had to be fertilized 
by males belonging to unaffected broods, their daughters should be 
heterozygous with regard to the tumour factor and these daughters, 
when paired with healthy males in their turn, should yield both 
healthy sons and sons affected with cancer, as well as unaffected 
daughters and transmitters. Yet this is not the case. 

How is this new type of heredity to be explained? That it is sex- 
limited in some form or other, is quite clear. One might imagine that 
the cancer genes are located in some of the autosomes and controlled 
by sex. Yet in that case only half the number of the sons should have 
tumours while the other half should be normal, and of the daughters 
only half the number should be transmitters, the other half normal. 
This is not compatible with the results obtained, for all the sons died 
and all the eleven females examined were transmitters. Thus a 
sexually controlled inheritance does not exist and the tumour factors 
cannot be located in any of the autosomes. 

Consequently, the tumour genes must be located in one of the sex- 
chromosomes. Before proceeding to examine these possibilities, we 
must give an account of the sex-chromosomes and the sex-determina- 
tion in butterflies. 

While the male sex of most of the investigated organisms is the 
digametic one, and while there are consequently two kinds of sperma- 
tozoa, a great many experimental as well as cytological investigations, 
chiefly those by SEILER (1914—1922), show that conditions in the 
butterflies are just the reverse, the female sex thus being the digametic 
one and the eggs being of two kinds, whereas the sperms are all alike. 
It is true that it has been possible to prove a morphological difference 
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between the X- and Y-chromosome only in a few cases, while in 
P. pigra this difference does not seem to be present. Yet here is no 
doubt of the fact that female digamety is also found, for I have been 
able experimentally to ascertain its existence in the closely related 
species anachoreta (FEDERLEY, 1916 and 1922). 

Thus, we start from the well-founded hypothesis that the pigra 
female possesses a pair of differing sex-chromosomes, which we will 
call X- and Y-chromosomes, while the male has two X-chromosomes. 
The tumour gene may thus be located in the X- or the Y-chromosome. 
As the Y-chromosome is always transmitted from mother to daughter 
and can never pass into the male line, the genes in the said line can 
only become manifest in the females. As the tumour gene is effective 
only in the male, its localization in the Y-chromosomes is consequently 
out of the question. 

Now the only remaining possibility is that the tumour gene is 
situated on the X-chromosome. But even this is not compatible with 
the results obtained. For since the females are of the XY-type, and the 
males of the XX-type, all the sons must receive their one X-chromo- 
some from their mothers. Only in the event of the tumour gene being 
dominant would it manifest itself in the male, for the other X-chro- 
mosome is inherited from the unaffected father. But the tumour 
factor should then manifest itself also in the female, unless one pre- 
sumes that the Y-chromosome contains special inhibiting factors, an 
explanation which would be unnatural. At any rate each one of the 
daughters of a female in a brood affected with tumour would always 
turn out genotypically normal, as they get their single X-chromosome 
from the unaffected father. Thus the third assumption that the tumour 
gene is located in the X-chromosome is just as absurd and impossible 
as the two former assumptions. 

From a purely genetic point of view no explanation of our case 
seems possible. We must look for the explanation in an embryonic 
development with special regard to sex determination and to the ques- 
tion how the chromosomes behave. 

As mentioned above, it is the female sex which is the digametic 
one among butterflies. The immature egg thus contains both an X- 
and a Y-chromosome. In the reduction division there are two poss- 
ibilities: that the X-chromosome moves out into the polar nucleus 
(there is no proper formation of a polar body among the butterflies) 
and the Y-chromosome remains within the future egg cell — or the 
reverse happens and a Y-chromosome enters into the polar nucleus 
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and the X-chromosome remains in the ovum. The reduction division, 
which is the first maturation division, is followed by a second matura- 
tion division, which is equational and which results in the development 
of four cells. Of these four cells the two inner ones are mutually alike, 
just as the two outer ones are identical with regard to their chromo- 
somes, the last division being equational. The innermost of the four 
cells is the mature ovum and consequently contains either a Y- or an 
X-chromosome. All the sperm cells being alike and all containing an 
X-chromosome, an XY-individual, that is a female, develops from 
fertilization in the first case, while the second case yields an XX-com- 
bination or a male. Fig. 1 shows the said condition. 

After fertilization the three polar nuclei move towards the peri- 
phery of the ovum and not infrequently fuse with each other and then 
pass through a small number of divisions. Occasionally the division 
resembles a regular mitosis, at which all the chromosomes of the three 
polar nuclei lie in one and the same plane. Thus, a cell of this kind 
is triploid. Among several species of the lepidopterous family Noto- 
dontidae, to which the genus Pygaera belongs, I have observed both in 
the united polar nuclei and in those that have remained independent 
that there was a similar tendency to regular mitotic division. In the 
former case one finds triploid, in the second haploid nuclei. Also 
among P. pigra I have succeeded in demonstrating the fusion of the 
three polocytes into a triploid nucleus and in the latter a tendency 
towards a regular karyokinetic division. Under normal circumstances 
these polar nuclei degenerate very soon; still the fact that they mani- 
fest an evident tendency towards development appears to me of great 
importance if we are to understand the present case of cancer. 

We shall now return to our case of cancer among pigra. The 
three polar nuclei ‘will of course turn out to be different with respect 
to the two sexes. The future female, having retained the Y-chromo- 
some in its egg-nucleus, contains the triploid polar nucleus of the 
chromosome type XXY, whereas the future male, which has retained 
the X-chromosome, contains the combination XYY. In my opinion, 
it is on this disparity of the triploid polar nucleus and its inherent 
tendency of development that the hypothesis concerning this peculiar 
case of cancer must be based. 

A view supported by all biologists is that the polocytes are abortive 
eggs. Various facts speak in favour of this opinion. Among some 
kinds of animals the polar.bodies are comparatively large; they may 
even be fertilized, in which case they may develop dwarf larvae. 
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GOLDSCHMIDT considers that he has found that even among butterflies 
a fertilization of a polar nucleus is possible. In a gynandromorphic 
race of the silk-worm he found conditions which in his opinion proved 
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Fig. 1. Schematic table showing the behaviour of sex-chromosomes at the matura- 
tion division in a butterfly egg. 

I. The immature egg with the X- and Y-chromosomes. 

II. Reduction division. In the future female the Y-chromosome moves to the 
inner nucleus, the X-chromosome to the outer. In the future male the division is 
performed in the opposite manner. 

III. Equational division where all the chromosomes are divided equationally 


and four nuclei are developed. - 
IV. Fertilization. The innermost nucleus or the mature ovum is uniled with 
the nucleus of the sperm cell, and the remaining three nuclei unite into the triploid 


polar nuclei. 
The female — XY, the male = XX. 


that in addition to normal fertilization there was a copulation of a 
polar nucleus with a sperm. Cases have even been observed in which 
a polar cell has fused with the egg nucleus and thus undertaken the 
role of the sperm cell. As far as our case is concerned, however, the 
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most interesting observations are those made in connection with the 
behaviour of the polar nuclei in some insects. In certain leaf hymenop- 
ters the three polar nuclei unite regularly and through repeated 
numerous divisions they give rise to a so-called trophamnion, which 
envelopes the embryo and is supposed to give it nourishment. Among 
some Coccidae the three polar nuclei likewise fuse normally, and as 
the result of numerous divisions, sometimes combined with fusion with 
blastomeres, the so-called mycetocytes arise, in which the fungi that 
live with the Coccidae in symbiosis are located. 

The polar nuclei have thus the power of dividing, and they not 
only produce different tissues but also an entire individual. They do 
not do so under normal circumstances in butterflies; the divisions cease 
after a short time and the few cells that have developed soon die. In 
order to make them produce tumours some other factor is necessary 
as well, which produces a lively division rhythm. I am here thinking 
of a mutation, a mutation of a gene lying in the Y-chromosome. 

Genes influencing the cell division, and especially the maturation 
divisions, are known from earlier observations. Thus a gene has been 
discovered in maize, which prevents conjugation between the homo- 
logous maternal and paternal chromosomes before reduction division 
(BEADLE, 1930). But a gene is also known, which after the two normal 
maturation divisions, compels the pollen cells to undertake a further 
number of divisions (BEADLE, 1931). Both these genes cause sterility. 
In other cereals, genes exercising a similar effect have been discovered. 
For instance, the Russian geneticist, L. A. SAPEHIN (1931) has in 
wheat hybrids found a gene, which prevents the divided chromosomes 
in the maturation division from separation and distribution among the 
daughter cells. This leads to production of diploid gametes. 

There is nothing in itself improbable in the assumption that a 
gene in the Y-chromosome of pigra has mutated and compelled the 
triploid complex of the polar nuclei to perform mitoses rapidly succeed- 
ing one another. The gene in question is recessive and has no in- 
fluence in the presence of an X-chromosome. Consequently, the egg 
nucleus, which is of the XY-type, develops normally, and the polar 
nucleus of the XXY-type in the female soon succumbs, on account of 
the inhibiting influence of the two X-chromosomes on the Y-chro- 
mosome. In the male, which is XX and whose united polar nuclei 
have the constitution XYY, the sole X-chromosome, however, is not 
strong enough to counteract the effect of the two mutated genes in the 
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Fig. 2. Longitudinal section of a very young larva with a tumour of mesenchymal 
cell type in the third and fourth segments. Below a ganglion with tumor. — Obj. 10. 





Fig. 3. Cross section of an abdominal foot with tumour of a mesenchymal cell type. 
Anaphases visible. —Obj. 20. 
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Y-chromosomes, and the result is a rapid division rhythm, leading to 
the production of widely different cell complexes or tumours. 

In support of the hypothesis that the tumours have arisen through 
divisions of the polar nuclei, we have their localization and histological 
structure. They can appear in almost all organs, with the exception 
of those of entodermal origin. As to their histological differentiation 
they show a multiformity, which is most surprising. It is quite evident 
that no specific gene for tumour development exists. A characteristic 
type of tumours in any particular organ, like those observed in Droso- 
phila (WILson, 1924), cannot be detected here. In the fruit-fly, similar 
genes could be located both in one of the autosomes and in the X- 
chromosome (STARK and BRIDGES, 1926). However, there is nothing 
in pigra indicating the presence of special tumour genes. On the con- 
trary, the tumours are cxceedingly multiform, and therefore a short 
description of the most usual types is justified. 

The commonest type of tumours is the one freely floating about 
in the haemolymph provided with globular or slightly polygonal cells, 
which divide with comparative rapidity. The cells are evidently very 
loosely united and may be easily separated through the movements of 
the larva. Thus metastases develop, which may be observed in all 
parts of the body. This type of tumour is to be found by tens, and 
even by hundreds, in the same larva, in fact almost everywhere. Fig. 2 
presents such a tumour, occupying the greater part of one segment and 
extending to another. In Fig. 3 we find under higher magnification a 
number of tumours in an abdominal foot. Here several mitotic ana- 
phases can be observed in the tumour. Fig. 4 shows under still higher 
magnification a section of a similar tumour, in which two dividing 
giant cells appear very distinctly. Giant cells are not rare. Finally, 
Fig. 5 reproduces a similar multipolar giant cell during division. 

It is characteristic of this tumour type, which floats about in the 
haemolymph and may attain enormous dimensions, that it never 
breaks up in the centre, owing to necrotic processes. Similar necroses 
can be observed in Drosophila tumours and they also occur among 
other tumour types in pigra. 

Another common type is the one reproduced in Fig. 6, which 
occurs quite frequently in the rectal part of the alimentary canal. In 
butterflies this is of ectodermal origin and is lined with chitin. 
The tumours, found there, differ entirely in type from those described 
above. Their cells are flattened, and the tumour has the shape of 
concentrically arranged layers of a squamous epithelium. Further 
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Fig. 4. Mesenchymal cell tumour with a giant cell and a hexaploid (?) cell in 
mitosis. — Obj. 40. 





Fig. 5. Tetrapolar giant cell in mitosis. — Obj. 120. 
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evidence of the concentric appearance is provided by the fact that the 
larger tumours of this type always exhibit necrotic processes in the 
centre, as is plainly seen in Fig. 6. These decomposing central cells 
are intensly coloured by iron haematoxylin and always appear to be 
black. 

Fig. 7 presents a testis with normally developed cysts, filled with 
spermatids and among these a sharply defined tumour, mostly 
resembling in type the free tumour, floating about in the haemolymph. 

Not infrequently the ganglions also contain tumours of a curious 
type. It often happens that they move from their natural position and 
show deformations of various kinds. Such a case is reproduced in 
Fig. 2, the ganglion there being pushed to the side and distorted. 
Fig. 8 shows the same ganglion under higher magnification. To the 
left appear a couple of cells with giant nuclei. In Fig. 9, which repre- 
sents a ganglion of a very much older larva, this giant cell is seen far 
more distinctly. Occasionally there are to be found cells of another 
type with numerous vacuoles (Fig. 10). 

These strange cells I take to be polocytes, which at the moment 
of the differentiation of the cells have by chance been located in these 
surroundings, yet have no longer succeeded in adapting themselves to 
the organisation of the ganglions. 

To demonstrate the conspicuously different types of the tumours, 
I reproduce in Fig. 11 a tumour with curiously vacuolated cells, derived 
from the fore-gut, and in Fig. 12 another tumour type with very large 
cells, derived from the hind-gut. 

Tumours in the hypodermis are also common; yet they are very 
seldom of any considerable dimensions, especially if they are located 
at some distance from the epidermic glands. However, tumours also 
appear in these glands and attain a considerable size. Their cells are 
large, being also of the same type as the glandular cells. 

In the fine epithelium, which forms the dorsal vessel and covers 
the tracheae, there are tumours, and the muscular tissues also some- 
times show tumour-like formations of a special type (Fig. 13). 

It is not necessary, however, to give a detailed description of any 
further tumour types. The above summarized descriptions together 
with illustrations demonstrate in a convincing manner the extreme 
multiformity of the tumours. Only one further particular may be 
mentioned in this connection, viz. that in spite of a systematic examina- 
tion of the substance of the eight fixed larvae, | have not been able 
to find a tumour in the entodermal part of the alimentary canal, the 


















SEX-LIMITED HEREDITARY CANCER 








Fig. 6. Tumour in the rectum, necrosis in the centre. — Obj. 20. 








Fig. 7. Tumour in the testis. — Obj. 20. 
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mid-gut with its appendages, the Malpighian tubes. This state of things 
is all the more remarkable, as both the ectodermal sections, the fore- 
and hind-guts of all the examined larvae contain numerous tumours. 
The absence of tumours in the entodermal organs must apparently be 
looked upon in connection with the embryonal differentiation of the 
different organ systems. Judging from all the facts, the invagination 
of the entoderm takes place at so early an embryonal stage that the 
polocytes cannot enter among those cells, which are predestined to 
form the mid-gut and the Malpighian tubes. 


It may perhaps be of interest to review the observed cases of 
cancer in the pigra larvae in the light of those theories which aim at 
explaining the ethiology of malignant tumours. 

BOVERI was the first, in a work published in 1914, to advance the 
hypothesis that malignant tumours are caused by a mutation of a single 
somatic cell. According to BOVERI’s theory, this mutation re-awakens 
the capacity of the cell to divide. The greatest number of somatic 
cells lose their capacity of dividing, when the development ceases, yet 
it can be re-awakened again, according to BOVERI, both by endogenous 
and by exogenous causes. The cell, so to speak, returns to infancy, 
and the mitoses quickly succeed each other, just as they do in the 
first embryonal period. There exists no longer any possibility of a 
normal differentiation of the developed cells and their organization, 
and consequently the produced cell-aggregate or the tumour cannot 
function, but decomposes, at the same time disturbing in various ways 
the adjacent organs in their normal functions. 

BOVER!'’s theory was taken up later by K. H. BAUER (1928) and 
was further developed by him. Recently a number of experiments 
have been undertaken with animals belonging to various classes, which 
experiments have resulted in important positive contributions to the 
doctrine of the development of neoplasm through mutation. A table 
of the results of these experiments is found in SCHINZ and BUSCHKE’s 
eminent work published quite recently (1935). 

The mutations may be of a varying nature. They can be so-called 
gene-mutations, restricted to the change of a sole hereditary factor or 
gene. But they may also consist of mutations in the chromosome 
apparatus, i. e. the elimination of one whole chromosome or a part 
thereof, or, on the contrary, an addition of a whole chromosome or a 
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Fig. 8. The same ganglion as in Fig. 2. The posterior portion of the ganglior 
consists of cells with giant nuclei. — Obj. 40. 





Fig. 9. Ganglion of an old larva with the same tumour type. The tumour cell is 
quite conspicuous. — Obj. 20. 
Hereditas XXII, 14 
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fragment thereof. Both these types have been found to occur in Droso- 
phila. 

In a number of papers dealing with tumours in the sugar-beet 
(1927) and the tar carcinoma in the mouse (1930), WINGE has 
advanced the idea that the carcinoma cells are polyploid or in any case 
cells with a chromosome number differing from the normal. The 
changed chromosome number WINGE considers to be the cause of the 
rapid division rhythm of cells and their disturbed physiology. WHINGE 
attaches the main importance to the tetraploid and polyploid types of 
cells, being of opinion that they characterise all malignant tumours, 
while GOLDSCHMIDT and FISCHER (1929), in their tissue cultures in vitro 
of adenocarcinomas and spontaneous mammary carcinomas in the 
house mouse, ascertain that the tetraploid cells are extremely rare. On 
the other hand, they found that all kinds of deviations occurred from 
the number 40, characteristic of the house mouse, among which divia- 
tions those with the chromosome number 32 and 36 were the com- 
monest. Most of the examined mitoses were, moreover, entirely normal 
as regards type. KEMP (1930) has made investigations of Rous’ poultry 
sarcoma and mouse adenocarcinoma, and has found both atypical 
mitoses and varying chromosome numbers, above and below the 
normal. On the other hand, KEmp did not in other pathological tissues 
find any deviations from the normal chromosome number, although 
atypical mitoses were found. 

Judging from the investigations recorded above, the deviating 
chromosome number seems to be a feature characteristic of the cells in 
malignant tumours. Other investigators have, however, arrived at a 
result showing that the chromosome number may be normal in typical 
tumour cells. BELLING (1927) considers he has found the chromosome 
number in a periosteal sarcoma from the femur of a woman to be 
unchanged. ANDRES (1932), on the other hand, has made a basal cell 
carcinoma in human beings the subject of his chromosome studies and 
has arrived at the result that neither abnormities in the mitotic pictures 
nor in the chromosome number can be made responsible for the devel- 
opment of the tumours. He supports the conception of a gene muta- 
tion, which chiefly influences the protoplasm and through it influences 
the achromatic apparatus for cell division. 

It would of course have been of the greatest interest to determine 
the chromosome number in the different tumour types among the 
pigra larvae. I regret to say that the chromosomes, even in well fixed 
somatic cells of butterfly larvae, are so closely crowded together that 
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Fig. 10. Ganglion of an old larva with a tumour of the vacuolated cell type. — 
Obj. 40. 





Fig. 11. Tumour derived from the fore-gut and showing large vacuolated cells. — 
Obj. 20 
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there is no possibility of making an exact count. The larvae fixed in 
toto naturally present a far more inferior material for cytological re- 
search. We have not even been able to decide whether the mitoses are 
diploid or triploid, which in our case would have been of special in- 
terest. That giant cells not infrequently appear in the tumours, which 
are evidently polyploid, 2nd that many of these cells show abnormal 
mitoses, is quite apparent from Figs. 3 and 4. In Fig. 3 appear two 
polyploid cells during division, and one of them certainly has a mul- 
tiple set of chromosomes, while the other one might very well be 
hexaploid. The cell reproduced in Fig. 4 presents a tetraster and is 
also polyploid. In some mitoses the chromosome plate is so small that 
1 am not sure whether it is of a haploid or diploid nature. A definite 
opinion on this point is unfortunately impossible, nor have I been able 
to decide whether the majority of the cells in the tumours are of a 
diploid or of a triploid nature. The comparatively few abnormal cells 
and their appearance as single cells have induced to advance the 
theory, that in the case of pigra a gene mutation or a small chromo- 
some aberration must be regarded as the main cause of the devel- 
opment of the malignant tumours. 

In connection with the above occurrence of tumours in the pigra 
larvae, I should like in conclusion to discuss quite briefly the question 
of the development of the special types of tumours which generally 
pass under the name of teratomas and embryomas. With regard to 
the former, the well-known COHNHEIM theory, that they develop out 
of detached embryonal cells, in strange surroundings, differentiating 
in various ways, has been considered the most probable. It is well- 
known that the »Entwicklungs-Mechanikers» prove its correctness. In 
particular DURKEN’s experiments on frogs and ASKANAZY’s on rats have 
furnished clear evidence on this point. While these workers performed 
their transplantations with embryonal cells taken from different stages 
of development, BOSAEUS advanced a further step, inserting into the 
ovaries of frogs in a parthenogenetic manner (pin-pricks, according to 
BATAILLON’s method) fully developed eggs of the same species. These 
eggs really developed into more or less typical ovarial embryomas and 
BosaEus considered he had thus proved that unfertilized eggs under 
certain circumstances can begin to develop and thus give rise to 
tumours. My case of pigra has given me the somewhat daring and 
rather fantastic idea that the development of the enigmatic em- 
bryomas might be traced back to a polocyte, which by means of some 
external irritation or a mutation is induced to start dividing while the 
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Fig. 12. Tumour derived from the hind-gut and with very large cells. — Obj. 20. 





“ig. 13. Muscular tissue with tumours to the left, mid-gut to the right. — Obj. 40. 
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fertilized egg begins its development. It does not succeed in giving rise 
to a complete embryo, but only to a fragment or to a conglomerate 
of tissues, which are not strong enough to develop into actual organs. 
The said embryo would then, in the form of a parasite within the true 
embryo, be able to continue its existence until its pathological renewal 
would injure its host-organism and finally cause its death. 


Explanation of figures. — The microphotographs were taken by 
means of Zeiss’ optic apparatus, apochromatic lenses and »Phoku». 
For each photograph, the magnification of the objective itself, used for 
this purpose, is given. The pictures are enlarged 1,9 times and 
reproduced in their natural size. 


ZUSAMMENFASSUNG. 


In einer Zucht des Schmetterlings Pygaera pigra wurden lauter 
Q-Puppen, 39 an der Zahl, erhalten, wahrend alle (’-Raupen zugrunde 
gingen. 11 der aus diesen Puppen ausschliipfenden Weibchen wurden 
mit Méannchen von pigra und solchen der verwandten Art curtula ge- 
paart. Die elf Zuchten ergaben wieder lauter Y-Puppen, zusammen 
226 Stiick, dagegen keine einzige (’-Puppe. In simtlichen Zuchten 
starben alle (’-Raupen, die meisten vermutlich an Tumoren. Bei 128 
Raupen konnte durch Sektion festgestellt werden, dass es sich um 
Mannchen handelte und dass die Tumoren die Todesursache waren. 
Dagegen konnte bei keiner Q-Raupe mit Sicherheit ein Tumor entdeckt 
werden. 

Dass die Tumorkrankheit erblich bedingt ist, ist also klar, ebenso 
dass alle Weibchen, trotzdem sie phanotypisch gesund sind und von 
gesunden Mannchen befruchtet werden, den Tumorfaktor vererben, 
und zwar allen ihren Séhnen, die zugrunde gehen und also von der 
Fortpflanzung ausgeschlossen werden, und allen ihren Téchtern, die 
wiederum die Rolle von Konduktoren spielen. Ein solcher Vererbungs- 
modus ist bisher nicht bekannt. Er kann nicht als geschlechtskontrol- 
liert betrachtet werden, und ebenso wenig kann man sich den Tumor- 
faktor als in einem der Geschlechtschromosomen lokalisiert denken. 
Denn in allen Fallen miissten — da der Vater ja immer gesund sein 
muss — auch gesunde Tiere entstehen. Dies ist jedoch nicht der Fall. 

Verf. sucht die Erklarung des eigentiimlichen Vererbungsmodus 
in einer Entwicklung der Polkerne, die ja abortive Eier sind und sich 
bei vielen Insekten teilen kénnen und sogar bestinmte Organe bilden. 

















SEX-LIMITED HEREDITARY CANCER 215 





Er vermutet, dass die Teilung durch eine Mutation im Y-Chromosom 
ausgelést wird. Die Weibchen haben die Formel XY, und ihre Pol- 
kerne verschmelzen zu einem triploiden Kern XXY. Das im Y-Chro- 
mosom mutierte Gen, das einen schnellen Mitoserythmus auslést und 
rezessiv ist, vermag sich in der Gegenwart des X-Chromosoms nicht zu 
manifestieren. Demzufolge entwickelt sich das Weibchen normal und 
die Polkerne verhalten sich auch normal, d. h. sie teilen sich einige 
Male und degenerieren bald. Aber jedes Weibchen vererbt das Y- 
Chromosom allen seinen Téchtern, und so wird das mutierte Gen von 
Generation zu Generation durch phanotypisch gesunde Weibchen tiber- 
tragen. Die Mdnnchen haben dagegen die Formel XX und erzeugen 
einen triploiden Polkern mit der Geschlechtschromosomenkombination 
XYY. Hier hat das eine X-Chromosom nicht die Macht die doppelte 
Wirkung der mutierten Gene in den beiden Y-Chromosomen zu unter- 
driicken, und die Polkerne fangen sofort an sich lebhaft zu teilen. Die 
zahlreichen Deszendenten der Polkerne kénnen wahrend der embryo- 
nalen Entwicklung in fast alle Teile des Raupenkérpers verlegt werden. 
Dort bilden sie infolge ihrer schnell sich wiederholenden Mitosen Zell- 
aggregate, die sich unter dem Einfluss der Nachbargewebe in ver- 
schiedene Richtungen differenzieren. So entstehen die Tumoren. Es 
kann garnicht die Rede sein von einem spezifischen Tumorgen, wie 
solche bei Drosophila beschrieben wurden. 

Fiir die Richtigkeit obiger Hypothese spricht die ausserordentlich 
grosse Multiformitaét der Tumoren. Der haufigste Tumor ist der in der 
Hamolymphe frei herumschwimmende, aus Mesenchymzellen gebil- 
dete (Fig. 2—4), der ein unbegrenztes Wachstum zu haben scheint. 
Am Hinterdarm kommt oft ein Tumor vor, der aus plattenepithelahn- 
lichen Zellen besteht und bald im Zentrum Nekrose zeigt (Fig. 6). Im 
Testis kann ein Follikel vollstandig von einem Tumor erfiillt sein 
(Fig. 7). In den Ganglien beobachtet man haufig wenige versprengte 
Zellen mit Riesenkernen (Fig. 8—10). Auch die Hypodermis und ihre 
Driisen ebenso wie die feinen Epithelien, die das Riickengefiss bilden 
und die Tracheen bekleiden, k6nnen Tumoren aufweisen. 

Verf. schliesst sich der Theorie von der Entstehung der Tumoren 
durch eine Mutation an und entwickelt gleichzeitig die alte COHNHEIM- 
sche Ansicht, dass Geschwiilste aus versprengten Keimen entstehen 
k6nnen, obgleich in einer modifizierten Form, indem er in erster Linie 
an die Polzellen denkt. Aus diesen k6énnten vielleicht infolge eines 
Reizes oder einer Mutation Ovarialembryome und Teratome entstehen. 
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CYTOLOGICAL STUDIES ON INBRED RYE 


BY ROBERT LAMM 
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INTRODUCTION. 


fig observations reported in the present paper deal with the cyto- 
logical effects of inbreeding in rye, Secale cereale. Several in- 
vestigations on the effect of inbreeding in rye have been made by 
various scientists. Inbreeding experiments with rye were also started 
by Professor NILSSON-EHLE in 1925 by isolating ninety plants belonging 
to a population of Svaléf’s Steel-rye. About one third of these plants 
produced good seed, and the first inbred generation consisted of twenty 
lines, deriving their origin from different parental plants. Professor 
NILSSON-EHLE has kindly informed me that most of these lines died out 
during the subsequent inbreeding, and in 1933 only seven original lines 
were still alive. These lines had then segregated into several sublines. 
Every year the height, tillering, seed setting after isolation, morpho- 
logy, power of germination of the seed, and number of chlorophyll 
variants were noted. Owing to segregation there was a great variation 
with respect to every character investigated within these seven original 
lines, but there were still differences between those lines. The sublines 
were quite uniform and equal to pure lines. 

The present investigation was started by the author in November 
1933 by sowing seed of the population and some of its inbred lines. 
The young plants were brought into a greenhouse in January, and they 
produced anthers with dividing pollen mother cells in March. The 
greenhouse was illuminated with electrical light during the nights. In 
the same autumn Professor NILSSON-EHLE’s rye material was sown: as 
usual in the experimental fields, and from these plants fixations of 
meiosis were made on two days in June 1934. It was then desired to 
obtain a first general idea of the cytological effects of inbreeding, and 
so the plants were chosen at random. 

Anthers of the greenhouse plants were fixed in MUNTZING’s modifi- 
cation of NAVASHIN’s fixative (MUNTZING, 1932). The sections were cut 
20 uw in thickness and stained in gentian violet. For the field plants a 
mixture of alcohol and acetic acid (3:1) was used, which proved to 
be a better fixative than the former. However, in order to obtain good 
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results the slides in this case were treated for twelve hours with 
NAVASHIN’s fixative before bleaching and staining with gentian violet. 
Although rye is easy to smear and stain with aceto carmine, this method 
was not used, partly to allow the making of as many fixations as 
possible on the same day and partly to allow an examination of the 
slides to be made some months later. 

Thirty-five complete nuclei of each greenhouse plant and twenty 
of each field plant were analysed. The observations thus obtained 
were treated statistically with respect to chiasma frequencies, terminali- 
sation, and negative correlations of chiasma frequencies. In addition 
to these, other cytological peculiarities of the inbred rye were also 
studied, and are recorded in this paper. 


TABLE 1. The frequency distribution of bivalents of the different 



































types. 
' Total Xta per biv. | 0 | i 3 2 | 3 | 4°) Bivalents | 
ici a aici (ae cae Saas ee = ie Rae = ie Lae Contraction | 
Term, Xte per biv. 00/1) 0/1/ 2/1) 2/1 Total | Rod | | 
aa | | | 
_ Population eee | | | | | 
| Pa |— 4|—/ 12/36/56) 2/29) 1] 140 | 7 | Normal 
Pb |— 5|—|14{45/31| 9[35. ij 140) 7] >» | 
Pe |—, 9| 1/ 14/39/33) 6/37| 1] 140 | 18 > | 
| Pd | 1/10) 7) 5/52/32; —|32) 1] 139 | 19 Low | 
Pe | 3; — | 10/59/32; 6/27, 2) 140 | 4 Normal 
Pf |—| 4| 1 6/65/38) 5/21 —| 140 | 7 » 
| {| 
| Inbred 1 | | | | Hl 
| Line 2 2a | 2/19/10 4/39/40) 4/22 — 138 | 41 || Normal 
| 2b) 1/33/22) 2/31) 45, 2} 4;—) 139 | 63 || Low 
2c | 5|24)29; 5)29)40) 2; 6 —) 1385 | 55 | Normal 
2d | 6/19/23) 1|28/47;—/16|—|| 134 | 43 || » 
2e | 3/21/17; —| 41/42) 1/15,—| 137 | 46 | » 
Line 8 8a | 4/27/31/—/25/47'—| 6|—) 136 | 64 | » 
8b | 18/21/52) —/11/35;—| 3;—| 122 | 76 || » | 
8c | 1/14] 7| 4/36/41; 2/35/—] 139 | 22 | > 
8d | 1| 8/17! 1/19/82) —|12/—|| 139 | 25 | > | 
Line 9 9a |22/25/63)—|15/14;—! 1/—/ 118 | 96 | Low’ | 
9b | 10/28/56! 1/12/29; 1/ 3)/—| 130 | 93 | > | 
9¢ | 7/35/44/— | 9/45/— — —) 133 | 81 | » | 
9d | —|20/19| — | 32/62; 2| 5|—| 140 | 44 | » 
Qe |—]32/15 1/28/46) 4/14, — 140 | 49 | Normal | 
9f |26/19/50/— 7 36/—| 2)—| 114 | 69 | > | 
Line 52 52a | 2/32) 9| 2/41/39) 3/11;—| 138 | 50 | » | 
52b |—/16 8 6/30/65 7) 8 —, 140 | 28 > | 
52c | —|25/12| 4/29/50) 5/15/—|| 140 | 41 » 
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CHIASMA FREQUENCIES. 


In rye seven bivalents are usually formed at first division of 
meiosis, each having from one to four chiasmata. The morphology of 
the rye bivalents has been described by DARLINGTON (1933), who found 
an average chiasma frequency of 2,4. Table 1 in the present paper 


TABLE 2. . Chiasma frequencies. 








‘Field-plants | selec acute il Sioa 
Pa © Mean | V alain Vv. 100) | M J lV. 100) 
2 |View UI " 7 ean | Variance | 

Plant No. | M | V | Mu Plant No. oM V — 
Population | | Population 
Pa | 2,21 0,237 10,8 Pg | 2,57 0,607 23,6 | 
Pb | 2,29 0,295 12,9 Ph | 2,52 0,521 20,7 | 


Pe | 2,25 | 0,347 15,4 Pi 2,36 
Pd | 2,1 | 0,399 18,9 

Pe | 2,2 0,257 11,5 | 

Pf | 2,15 | 0,200 9,3 | 


0,281 11,9 | 





| 
Inbred | | Inbred | | 
Line 2 2a | 1,95 0,451 =| 23,1 Line 1 1a | 2,1 | 0,485 20,1 | 
2b | 1,63 0,341 | 20,9 1b | 2,31 0,534 235) | 
2c 161 | 027 | 26,6 1c | 2,20 | 0,500 23,0 | 
2d | 1,73 | 0,516 | 29,8 1d | 2,28 | 0,300 13,0 | 
2e | 1,80 | 0,435 =| «24,1 le | 2,14 | 0,382 17,9 | 
Line 8 8a | 1,57 0,391 | 24,9 | 
8b | 1,24 | O87 | «39,2 
8c | 210 | O436 | 20,8 
8d | iso | 0,283 =| 15,0 | | 
Line 9 9a | 1106 | 0,302 | 368 Line 9 9g| 210 0,523 24,0 | 
9b | 1,2 | 0,007 | 31,7 9h | 1,79 | 0,725 = 40,4 | 
Gc | 1,34 | 0,325 | 24,4 
9d | 1,77 | 0,278 =| 15,7 
9e | 1,79 | O,s24 =| «(23,7 | 
Of | 115 | 0,531 | 36,2 | 
Line 52 52a | 1,79 | O39 «=| 24,5 Line 52 52d | 2,22 | O,502 © 22,7 
52b | 1,91 | 0,276 14,3 52e | 1,82 0,522 28,6 
52c | 1s | 0,395 | 21,0 


gives the observed frequency distribution of chiasma formation in the 
bivalents. The corresponding mean chiasma frequencies and variances 
of the distributions are given in Table 2. 


POPULATION. 


Among the nine investigated plants there is a considerable varia- 
tion in chiasma frequency. The field plants were fixed on two different 
days, and at the same time inbred plants were fixed, but unfortunately 

















































































































TABLE 3a. The frequency distribution of chiasma formation in the 
bivalents and in the cells. 
| Bivalents Cells 
Field-plants ‘ee B 44 ee Ae 
01 2 isha | to. held 8/9 “epee beg 
| Bin ae | ! | | | | wal 
| [| | BE | . | 
| Population i | * | 
| Pa |-- 4104/31) 1 140 Pea | 1—|10} 7} 2|—| 20 
Pb |— 5, 90/44 1)» i | df L | | 4/8) 571 4| > 
Pe |— 10) 8643 1 » oe ase ad > 
Pd | 1/17 » | | | | a} al sl 5 a—\—| » 
| Pe |— 3102/33, 2 » | ; | j—; 1) 1) 5 9 4/—| » 
| Pf |—| 5/109}26—  » | Pf pt ele 411 5|—|—| » 
| | ‘Ge femay fame | 
Inbred | | | | | | |_| | | 
Line 2 2a | 2/29! 8326, 140 | —|—|—| 2} 3/ 5| 5) 1] 3] 1) | 20 
| 2b | 1155| 78/61 |» || 1 | fatal ote aay |S 
2c | 5/53) 74) 8) > i | f=} 3} 5) 3) 5) 1) 3—|—|-] | » 
2d | 6/42) 7616,» —|-] 1) 5 8 3 3\—|—|—| | » 
| 2e | 3/38! 8316» | | |—{ 4} 4] 2) 4) 8) 1) 3/—l-} | » 
| Line 8 8a | 4/58) 72 6) | 140 —j—| 4) 2) 7) 4) 3—i-j— | 20 
| 8b 18/73 46, 3» 5] 5| 4) 5|—|—| 1/—|—|— |» 
8c | 1/21) 81/37)» —|—|—|—| 1/—| 4] 3} 3) 9 » 
8d | 1/25/10212) |» ae re 5] 6| 8 1|— » 
Line 9 9a |22)88| 29) 1/  140/|—/— 1 46) 4) 4) a}}--|..|-1... 20 
Ob |1084) 42) 4) |» ||| 1}—| 4) 3) 3) 4) 4) a|—/—— » 
9c | 7\79| 54|—| | » |-|—|—|-| 2| 4] 7] 2) 3) 4) 1|—— > 
9d |—|39| 94) 7) | » |—j—|—'—|—/—|—| 2) 1} 8} 5) 4/— » 
9e |—|47] 73/18, | » || —|—|—|—|—|-|-| 2] 2] 7/ 3] 4| 2 » 
Of |26/69| 43/2) | » | 1] 1) 1)—| 3) 4) 4 3) 3|—|—/—|— » | 
Line 52 52a | 2/41) 82/14/1140) | | | | | 1, 2) 8 4) 4) 1/— 20 
52b |—!24'101/15|—_» | ry} i] { | jp apalalal q— > 
52¢c |—/37/ 83/20 — » | ae. 1 4} 9! 5] 3] 2] 3 | » 
TABLE 3b. The frequency distribution of chiasma formation in the 


bivalents and in the cells. 
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the days were not noted. Table 1 and Table 3 show that univalents 
were rather rare and that, as a rule, ring bivalents were formed. The 
differences in chiasma formation between greenhouse plants and the 
field plants is rather striking, and this is also true of the inbred plants. 
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Figs. 1—6. Complete nuclei of the inbred plants 8b and 9f and the population 
plants Pb, Ph, Pg and Pd at first metaphase, with the following number of total and 
terminal chiasmata per cell: 

GOREN oss 2 ele re sine cinseeie's 9 4 16 18 19 16 

terminal ......452...- 8 4 12 10 9 8 
Figs. 7—8. Different first metaphase configurations of one of the chromosomes, 
which is characterized by an exceptional constriction, in the plant 9f. — Fig. 9. 
Exceptional first anaphase of the plant 2c. — Figs. 10—11. Polar views of normal 

second and first anaphase. 











222 ROBERT LAMM 


Complete nuclei of population plants are drawn in Figs. 3—6. In the 
plant Pd (Fig. 6), some of the bivalents were a little less contracted 
than normal. This plant also had the lowest chiasma frequency. 


INBRED. 


Line 1. — Most plants within this line were rather vigorous. The 
chiasma frequencies of the five plants investigated were about the 
same as those of the population plants. Nuclei from these plants are 
drawn in Figs. 12 and 13, and show the normal contraction and pairing 
of the bivalents, although these plants have been inbred for eight 
generations. 

Line 8. — This original line had segregated into vigorous and de- 
generated sublines, but the plants investigated were all vigorous. The 
plants were inbred for nine generations. Contraction was normal. The 
variation in chiasma frequencies within this line is relative great. Two 
of the plants, 8b and 9f, have one pair of chromosomes constricted 
at meiosis, thus facilitating their constant recognition (see Figs. 1 and 
2). In both plants the chiasma frequency was low and the number of 
univalents high. In the two rye plants this particular pair of chromo- 
somes sometimes appear as univalents, sometimes as a rod bivalent or 
as a ring bivalent (Figs. 7 and 8). This shows that univalence or low 
chiasma formation is not confined to special pairs of chromosomes as 
is supposed to be the case in asynaptic barley (EKSTRAND, 1932). 

Line 52. — The greenhouse plants were inbred for seven and the 
field plants for nine generations. The plants of this line were in gene- 
ral of medium vigour. The investigated plants showed normal con- 
traction of the chromosomes, and univalents were rare. 

Line 2. — The sublines of this original line had segregated into 
vigorous and degenerated types, but the plants, as a rule, had poor 
fertility. Plants selected for this investigation had been inbred for 
nine generations, and were rather degenerated owing to this inbreeding. 
One of the plants had slightly elongated chromosomes and a low 
chiasma frequency, but the low chiasma frequency was paralleled in 
one of the other plants with normally contracted chromosomes. 

Line 9. — Here the effects of inbreeding were marked, and most 
plants were rather degenerated. The greenhouse plants were inbred 
for seven and the field plants for nine generations. Plants within this 
line showed the lowest chiasma frequencies and the highest number 
of univalents observed among the inbred plants. The chromosomes, 
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as a rule, were more or less elongated. In Figs. 14—17 are shown 
typical nuclei from plants Nos. 9a and 9h. Most bivalents are of the 


9O409t 25 





17 ed 91 
Figs. 12—17. Complete nuclei of the inbred plants 1b, 1c, 9a, 9h, 9h and 9h at 
first metaphase, with the following number of total and terminal chiasmata per cell: 
LoS eee arene re 16 18 6 10 7 9 
RCM MANION cisco ee ic aisso%s 10 10 5 2 4 4 
Note the variation in contraction of the chromosomes. — Fig. 18. First anaphase 
of the plant 2d showing two univalents dividing on the equator. — Fig. 19. Showing 
the resulting second metaphase group in polar view. — Fig. 20. Showing the lagging 
of these divided univalents at second anaphase. — Fig. 21. Eliminated chromosomes 
at second metaphase. 
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rod type. In nuclei where most of the bivalents are elongated one or 
two may be normally contracted (Fig. 16 of plant 9h), and in the 
same anther the elongation of the chromosomes is sometimes different 
in different cells (Fig. 15 of plant 9h where the chromosomes are 
comparatively contracted). 


DISCUSSION OF CHIASMA FREQUENCIES. 


A great variation in chiasma frequencies has been found, ranging 
from 2,11 to 2,57 within the population and from 1,06 to 2,41 within the 
inbred plants. Plants with elongated chromosomes have low chiasma 
frequencies, but the latter character is also found in plants with 
normally contracted chromosomes. The contraction is subject to great 
variation, and in this respect chromosome behaviour is very similar 
to that described by HOLLINGSHEAD (1932) in hybrids between varieties 
of Triticum vulgare. A comparison of corresponding plants under 
greenhouse and field conditions shows a higher chiasma frequency in 
the former case (Table 2). This demonstrates the influence of external 
conditions on chiasma frequencies. The great influence of temperature 
on chromosome conjugation is known from the work of several 
authors (cf. HEILBORN, 1930). In Triticum, MATHER (1935) compared 
the chiasma frequencies of plants fixed on different days, and found 
that the day influence played a very great part in determining the 
chiasma frequencies. As already mentioned, my plants were not fixed 
on the same day. The lower chiasma frequencies of most of the inbred 
plants are certainly not accidental, but the variation within the popula- 
tion and the inbred lines may be due to a great extent to the effect 
of fixing on different days. An outstanding fact is that in most cases 
the chiasma frequencies of the inbred plants are lower than those of 
the population. One might expect the increased homology of the 
chromosomes in the inbred plants to have quite the contrary effect. 
However, the following facts may perhaps explain the lower chiasma 
frequencies. 

1) Physiology of the plants. —— As compared with the population, 
the inbred plants are less vigorous. This is especially the case in the 
inbred lines Nos. 2 and 9, where the average chiasma frequencies are 
low, but owing to the small number of plants investigated no con- 
clusion can be drawn from this fact with respect to the influence of 
physiological condition. 

2) Genetical constitution of the plants. —— Since chiasma frequency 
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is a quantitative character, it should, according to RASMUSSON (1933), 
be determined by a great number of co-operating genes. In other 
plants (Lolium, Zea, Hordeum, Rumex, Datura, Matthiola, Crepis, 
Leontodon and more) several basic genes, determining reduced pairing 
and chiasma formation, have been reported by various authors. It 
appears to be quite probable that one or more basic genes, together 
with modifiers, account for the reduced pairing in inbred rye. If this 
is the case, then these genes should have segregated in the inbred plants 
originating from the later generations, so that different types of 
chiasma behaviour should be observed. For instance, low chiasma 
frequency is sometimes combined with normal contraction of the chro- 
mosomes, sometimes not. Crosses between rye plants with elongated 
and normally contracted chromosomes have been made, and their 
progeny will be cyto-genetically investigated. In autogamous plants 
genes for abnormal meiosis will soon be removed by natural selection. 
In allogamous plants inbreeding is a simple method to realize the homo- 
zygous condition of these usually heterozygous genes, which perhaps 
explains the fact that abnormal meiosis is frequently found in in- 
bred rye. 


TERMINALISATION. 


A detailed investigation of the terminalisation has been made in 
the field plants because of the excellent fixation, which was most suit- 
able for such an investigation. In rye the accuracy of the microscopical 
observations is greater when the number of chiasmata per bivalent is 
smaller. It is not always easy to classify the more or less terminal 
chiasmata. The following diagram shows the classification of chiasmata 
adopted in this paper. 


\ 9 o 4 5 6 7 8 

1 9 1 9 1 2 9 2 total 
Chiasmata 

i 9 1 Q O O 1 1 terminal 


The chiasmata in the bivalents Nos. 3 and 4 might have been inter- 
preted as subterminal by some other observers. 
If more than one chiasma occur in one chromosome arm, the two 
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or more loops formed are usually seen to have reached the characteri- 
stic equilibrium position. Rarely, however, interrupted terminalisation 
is also found in chromosome arms with two chiasmata (Fig. 4 left 
bivalent, Fig. 13 left and right bivalent). DARLINGTON (1933) found 
only interrupted terminalisation in chromosome arms with singie 
chiasmata. In Table 4 the terminalisation coefficients are given. The 


TABLE 4. The terminalisation coefficient in bivalents with different 
total numbers of chiasmata. 


























Terminalisation coefficients in bivalents with: | N 
| No. of 
Plant No. | -——) rod biv. 
1Xta | 2Xta 3 Xta | 4Xta | Total | — | 
| | | | | 
| l | 
Population | | | 
Pa 0,0 =| O71 0,65, 0,50 O68 | 3 | 
Pb 0,00 | 0,59 0,60 | 0,50 0,59 | 2 
Pe 0,10 0,61 0,622 | 0,50 0,60 | 8 
Pd 0,41 | 0,65 0,67 =| = 0,50 0,64 || 2 
Pe 0,00 0,60 0,61 0,50 | 0,60 | 1 
Pf 0,20 00 | Ovo | — | O63 jj 2 
) 
| Inbred | 
| Line 2 2a] 0,38 | 0,7 a | = 0,65 || 12 
2b 0,40 =| (0,78 0,56 -- 0,67 | 8 
| 2c 0,55 (),74 050 | — Os | 2 | 
| 2d 0,55, 0,80 0,67 | — 0,73 1 
H 2e 0,5 | 0,75 0,65 -- 0,69 8 
Line 8 8a 054 | O83 0,67 | _ 0,74 6 
8b 071 | Oss 0,67 | ~~ 0,80 3 
8c 0,33 | 0,73 O65 | — 0,67 1 
8d 0,68 | 0,90 0,67 | _ 0,84 _ 
Line 9 Qa 0,72 0,74 Oe7 | — 0,72 8 
9b 0,67 | 0,83 0,58 | -~ 0,74 9 
9c 056 | 0,92 — _ 0,76 2 | 
9d Dy9 | (0,83 0,57 — 0,75 5 | 
9e 0,32 | 0,80 0,59 | _ 0,67 2 
of 0,72 0,92 0e7 | 0,83 — | 
Line 52 52a 0,22 0,73 0,60 | 0,50 0,62 9 | 
52b 0,33 0,79 0,51 — 0,70 4 | 
52c 0,33 0,78 0,58 — 0,67 4 











terminalisation is different in different types of bivalents. The bi- 
valents with one chiasma have a lower terminalisation coefficient than 
those with two or more. The same thing was shown in Kniphofia by 
MOFFETT (1932 a), in Tulipa by DARLINGTON and JANAKI AMMAL (1932), 
in Zea by DARLINGTON (1934), and in Triticum by MATHER (1935). 
The total terminalisation coefficient can only be used for comparison 
of the terminalisation of different plants if the proportion of bivalents 
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belonging to the same types are the same in those plants. A direct 
comparison of the specific terminalisation coefficients for bivalents 
with different numbers of chiasmata may also be wrong, since a bi- 
valent with two chiasmata may be of the ring type (Diagram 8) or of 
the rod type (Diagram 7, page 225), and there is every reason to suppose 
that terminalisation will not be the same in these two types. 


TABLE 5. Terminalisation in % of complete terminalisation for the 
three most common types of bivalents. 











| 
| 

















a : a | 
Wane ee aaa | Number of bivalents 
Plant No. ee ead 
frequency| Rod Ring | Ring || Rod | Ring | Ring 
1 Xta | 2 Xta | 3 Xta 1 Xta | 2Xta | 3 Xta 
| | | 
l i | l 
Population | | 
Pec 2,25 10 | 62 | 93 10 78 43 
Pd 2,11 41 | 6 | 100 | 17 | 87 32 
Inbred | | 


8c 2,10 | 33 | 73 | 98 | 21 8087 
| | 
| 











2a} 15 | 34 | 88 91 || 29 61 26 
52b | 1,9 33. | «80 77 || 24 | 97 15 
8d | 1,89 68 | 90 100 | 25 102 12 
52c | 1,88 33 | 79 87 || 37 79 20 
2e | 10 | 45 | 78 98 | 38 | 75 16 
52a | 1,79 2 | 75 90 41 73 14 
9e | 179 | 32 | 8 88 | 47 | 73 18 
9d | 1,7 49 | 85 8 | 39 | 89 7 
2d | 1,73 55 | 81 100 | 42 | 75 | 16 
2b | 1,63 40 | 81 84 | 55 | 70 | 6 
2c | 1,61 55 | 74 89 | 53 | 72 e 1 
8a | 1,57 54 | 86 100 | 58 | 66 6 | 
9c | 1,34 56 93 — 79 52 me | 
9b | 1,29 67 | 92 87 || 84 33 4 
8b | 1,2 71 | 91 100 | 73 | 43 | 38 
Of | 1415 72 | 92 100 | 69 | 43 | 2 
9a | 1,06 72 | 83 100 | 88 mit 








The last column of Table 4 gives the number of such rod bivalents 
with two chiasmata. In the present investigation the comparison of 
the terminalisation is made between bivalents of the three most com- 
mon types, viz. rod bivalents with one chiasma, ring bivalents with 
two chiasmata, and ring bivalents with three chiasmata. 

Terminalisation is expressed in per cent of the maximum termina- 
lisation for each configuration in question, this involves multiplication 
by 1,5 in the cases of bivalents with three chiasmata. Table 5 gives the 
terminalisation as a per cent of complete terminalisation for the diffe- 
rent plants, and in addition the number of bivalents, on which these 
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values of terminalisation are obtained, are given in the three last 
columns. The terminalisation of the inbred rye is remarkably high. 
In Table 5 the plants are arranged in order of decreasing chiasma 
frequencies. Terminalisation then seems to be increasing. In Graph 1 
terminalisation is shown for rod bivalents with one chiasma and ring 
bivalents with two chiasmata. The points of the graph representing 
the values of Table 5, are levelled to straight lines by applying the 
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Graph 1 showing the relationship between total chiasma frequency for different plants 
and terminalisation in two types of bivalents: 

1) rod bivalents with one chiasma, 

2) ring bivalents with two chiasmata. 

X-axis — Mean number of chiasmata per bivalent for all bivalents. 

Y-axis — Terminalisation for specific types of bivalents. 


method of least squares on these values, the equations of these straight 
lines being: 


= 111,56 — 38,4 X X for rod bivalents with one chiasma, 
Y = 108,9s — 16.9 X X » ring > » two chiasmata. 


In these cases straight lines are perhaps but rough approximations, 
but we only wish to show in a simple way the tendency of these few 
observations. 
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DISCUSSION OF THE TERMINALISATION RESULTS. 


In Triticum—Aegilops hybrids DARLINGTON (1931) points out that 
the fewer the pairs of chromosomes the higher the proportion with 
terminal associations. Graph 1 shows the same thing for rye. The 
elongation of the chromosomes in some of the inbred rye plants in- 
dicates that a late prophase has resulted in the splitting of chromo- 
somes or parts of chromosomes prior to their pairing. If zygotene 
pairing in rye starts in the distal parts of the chromosomes, and is 
then interrupted in the middle regions of the chromosomes because of 
the effective equational split, most of the chiasmata would be formed 
near the ends of the chromosomes, and as a result they would be more 
easily terminalised. 

DARLINGTON (1934) has described a similar case in maize and 
(1931) in Triticum—Aegilops hybrids. In the latter case pairing, how- 
ever, was interrupted because of structural differences. 

In inbred rye high terminalisation may perhaps be due to in- 
creased homology. As, however, structurally heterozygous plants have 
been found in the inbred plants, the degree of homology could only 
be determined by further investigations. 

Lack of terminal affinity may cause a reduced number of 
chiasmata at first metaphase. Such a case is described by MOFFETT 
(1932 b) in Anemone. If lack of terminal affinity is combined with 
strong terminalisation, reduced chiasma frequency during first meta- 
phase will not be correlated with reduced crossing-over. In Aegilops 
X Secale and in the pure species v. BERG (1931) has observed ring 
bivalents in which the terminal association in one of the arms, during 
an early stage of metaphase, is broken, so that a rod bivalent is formed. 
Different stages of the same phenomenon are drawn in Figs. 7 and 8 
of the present paper, and perhaps reduced terminal affinity in the in- 
bred rye may have to some extent caused the lower chiasma fre- 
quencies during first metaphase. 


NEGATIVE CORRELATION OF CHIASMA FREQUENCIES. 


Interference between different chromosomes in the same nucleus 
has been shown to exist in Secale by DARLINGTON (1933) and by 
MATHER and LAMM (1935). The plants of the present investigation 
have also been analysed from this point of view. Table 3 gives the 
frequency distribution of chiasma formation in the bivalents and in 
the cells of all the investigated plants. Table 6 gives the result of 
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analyses of variance. The z-test of significance (FISHER, 1930) shows 
that the probability of the intra-class correlation being significant is: 


Population Inbred 

Significance greater than 99% ..... 3 plants 6 plants 
» between 95—99 % ..... 4 » s » 
Not significant (less than 95 %) .... 2 » 19 » 


TABLE 6a. Analyses of variance. 





| | Variance | | | 





























Field-plants ag aes Zz Significance of z 
Intra-cell | Inter-cell | 
| Population | 
Pa 0,2554 0,1239 0,3905 ox >72=< 1 « 
Pb 0,3167 0,1568 0,3515 58 >z=l # 
Pc 0,3643 0,2387 0,2114 zZ>5 &% | 
Pd 0,4286 02093 0,3584 Jes, Sal An oe US a 
Pe 0,2738 0,1511 0,2781 z>5 % 
| Pf 0,2214 0,0673 0,5739 1%>z 
| Inbred | 
Line 2 2a ” 0,4571 0,4101 0,0543 z>5 % 
2b 0,3607 0,2178 0,2522 zZ>5 % 
2c 0,4333 0,3896 0,0532 zZz>5 % | 
2d 0,5691 0,1786 0,6035 1% >z 
2e 0,4476 0,3519 0,1203 Z>5 # 
Line 8 8a 0,4119 0,2559 0,2379 z>5 # 
| 8b 05119 =| ~—(O,ssi9 0,2167 z>5 % 
8c 0,4548 0,3173 0,1800 z>5 % 
8d 0,3095 0,1178 0,5126 1% >2z 
Line 9 9a 0,4143 | 0,2476 0,2574 zZ>5 % 
9b 0,3952 0,4813 —0,0987 Z>5 % 
9c 0,3190 §=6 |S s(O0,3652 «S| «3S —0,0676 z>5 % 
9d 0.2808 =| = (2071 0,1675 z>5 % 
9e 0,4429 | 0,3073 | 0),1828 Z>) % 
of 04536 «=| ~— (0, 9699 —-0,3800 zZ>5 % 
Line 52 52a + 0,4738 0,2169 (),3907 5% >z<1% 
52b 0,2810 0,2479 0,0627 | z>5 % 
52c 0,3810 0,4849 —O0,1219 | zZz>5 % 


As to the population plants, a previous investigation by MATHER 
and LaMM (1935) on such plants has shown that in most of the popu- 
lation plants the negative correlations of chiasma frequencies are sig- 
nificant. (Analyses of variance of the plants Pg, Ph and Pi of Table 6 
were also published 1935, and in that report the numbers of those 
plants are 4, 5 and 6.) A negative correlation of chiasma formation 
in bivalents of the same cell indicates a unitary, or at least partially 
unitary, control of these processes within the nucleus (MATHER and 
LAMM, 1935). In the inbred plants this control is usually less effective 
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or completely absent, so that the varying external physiological con- 
ditions for each nucleus in the anther has an increased effect in de- 
termining the chiasma frequencies. Within the original line No. 9 this 
degeneration of the mechanism for unitary control is marked, and 
especially extreme in the two plants Nos. 9f and 9h, where there is a 


TABLE 6b. — — variance. 




















= ‘Vela 
|  Greenhouse- = z | Significance of z 
plants | 
| Intra-cell cell | Inter-cell i | 
| | | 
| Population | 
Pg | 056435 0,3782 0,2657 De ee 1 
| Ph | 0.5701 0,2192 0,4792 | Lz 
| Pi 0,3061 0,1289 0,4323 Vez 
' 
Inbred 
| Line 1 la 0,5299 0,2089 0,4653 1 Sz 
| 1b 0,5959 0,1537 0,7034 1% >z2z 
1c 0,4966 0,4975 —0,0009 Z>5 &% 
| 1d 0,3131 0,2100 0,1997 Se D6 
le 0,4081 0,2231 0,3234 5% >z<1% 
Line 9 9g 0,5252 | 0,5101 0,0146 2 > os 
9h 0,5672 | 0,7031 —0,5498 25% 
Line 52 52d 0,5408 0,2641 0,3780 | 1° Sz 
52e 0,5633 | 0,2605 | 0,3552 | ts > 2 





significant positive correlation, which shows that environmental in- 
fluences, such as possibly the position of the nucleus in the anther, has 
here a stronger influence in determining the chiasma formation than 
the mechanism for unitary control of these processes within the 
nucleus. 


DISTURBANCES OF MEIOSIS IN THE INBRED RYE. 
BEHAVIOUR OF THE UNIVALENTS. 


As a consequence of the reduced pairing during meiosis, one or 
more pairs of chromosomes appear as univalents. In a previous paper 
by MATHER and LAMM (1935) it was pointed out that the amount of 
non-disjunction is inversely related to the frequency of chiasma forma- 
tion in all the cases studied. In inbred rye non-disjunction of the uni- 
valents is very common (Figs. 2, 14 and 16). Those univalents that 
are arranged on the plate between the two first anaphase groups of 
chromosomes divide (Fig. 18) and usually also separate (Fig. 19). 
Univalents which have divided during the first anaphase lag at the 
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second anaphase (Fig. 20). The split but not separated halves of uni- 
valents close to one of the anaphase groups are often included in the 
latter (Fig. 31). The occurrence of univalents not included in the 
interphase nuclei is rather common (Fig. 41). Some of the univalents 





95 28 
Fig. 22. First metaphase of a polyploid nucleus of the plant 2d showing one quadri- 
valent. — Fig. 23. Polar view of the first anaphase of a polyploid nucleus in the 
same anther. — Fig. 24. Normal and giant pollen grains of an inbred plant. — 
Fig. 25. Young pollen grains with micro-nuclei. — Fig. 26. Side view of the first 
anaphase of a polyploid nucleus of the plant 2d showing fragmentation. — Fig. 27. 


Dyad pollen grain of an inbred plant. — Fig. 28. Diagram showing the zygotene 
stage of the quadrivalent of Fig. 22. 
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never reach the poles at second anaphase. In the tetrads they then 
appear as micro-nuclei (Fig. 42). As a result of their orientation, these 
univalents are often cut in two by wall formation (Fig. 43). Some- 
limes the univalents give rise to the formation of micro-cytes (Fig. 44). 





38 


Figs. 29—34. Unclean separation of bivalents in inbred plants, resulting from 
crossing-over in one relatively inverted segment. Note Fig. 30 of the plant 8d where 
two fragments, without attachment constrictions, are lagging in the equator as the 
result of double crossing-over in one relatively inverted segment. Figs. 31—34 of 
different inbred plants showing the various size of the fragments and that more than 
one bridge may be formed. — Figs. 35—36 of the plant 52c showing exceptional 
bridges consisting of two pairs of chromatids. — Figs. 37—38 of the plant 2c. 
Second late anaphase where chromatin bridges are joining groups not resulting from 
the same interphase nucleus. The bridges are cut by wall formation. 
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Micro-nuclei are also found in the young pollen grains (Fig. 25). The 
behaviour of univalents in rye is thus analogous to that described for 
triploid wheat hybrids by MATHER (1935) and several earlier authors. 
EKSTRAND (1932), for barley, and PHILP (1935), for oats, state that the 
same univalent may sometimes divide at both meiotic divisions. This 
does not seem to be the case in rye. 

Single bivalents that are not regularly arranged in the equatorial 
plate sometimes appear at first metaphase. Sometimes they are not 
even orientated in the direction of the spindle (Fig. 17). During the 
second metaphase single pairs of chromatids may occasionally be 
found outside the equatorial plate (Fig. 21). 





41 49 43 44 
Fig. 39 of the plant 2c. Lagging bivalent with chromatin bridge at first anaphase 
joining second metaphase groups. — Fig. 40. Chromatin bridge and fragment at 
second anaphase of the plant 2c. — Fig. 41. Interphase of the inbred plant 2d with 
eliminated univalentS’. — Fig. 42. Late telophase of the plant 2c showing three 
micro-nuclei. — Fig. 43. Tetrad of the same plant showing micro-nuclei, one of 
which is cut in two by wall formation. — Fig. 44. Tetrad of the same plant with 


an additional micro-cyte. 


POLYPLOIDY. 


In one anther of the inbred plant No. 2d a group of neighbouring 
nuclei with about twice the usual number of chromosomes was found. 
That exactly twenty-eight chromosomes were not observed may be due 
to the cutting of these giant pollen mother cells. The occurrence of 
such giant nuclei is probably due to syndiploidy. Most of these nuclei 
were at first anaphase (Fig. 23) which differed from normal anaphase 
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(Fig. 11) only in the chromosome number. In one of the anaphases 
fragmentation was observed (Fig. 26). Only one of these nuclei was in 
the stage of first metaphase (Fig. 22), and here quadrivalent formation 
was observed. The zygotene configuration, giving rise to this quadri- 
valent, is shown in Fig. 28 (note that four of the five chiasmata are 
formed at the ends of the chromosomes). In another plant of the same 
line giant pollen grains were found (Fig. 24). A similar case of 
doubling in gametogenesis is described by RANDOLPH (1928) in maize, 
where in the diploid tetraploid sporocytes occurred either as isolated 
cells or as a group of from two to six cells surrounded in each case 
by others with the diploid number of chromosomes. 

In plant No. 2c one single pollen mother cell was observed with 
a rather peculiar behaviour of the chromosomes (Fig. 9), which might 
perhaps result in the formation of dyads such as were indeed found in 
the pollen of another plant belonging to the same line (Fig. 27). The 
neighbouring nuclei were all in stages between first metaphase and 
first anaphase. In the aberrant nuclei one bivalent was apparently in 
the stage of first metaphase. The rest of the chromosomes occurred 
as univalents, and showed the typical mitotic appearance of the second 
anaphase (compare Fig. 10). 


STRUCTURAL HYBRIDITY. 


Unclean first anaphase separation, characterised by one or two 
chromatin bridges and fragments between the anaphase groups, is 
rather common in the inbred rye (Figs. 29—36). Most of the chromatin 
bridges are of the type described by Mc CLINTOCK (1931), MUNTZING 
(1934 and 1935) and MATHER (1935), which was attributed to the plants 
being heterozygous for an inversion. Sometimes more than one bridge 
is observed (Figs. 33 and 34). (Figs. 29, 30 and 34 are of plant 8d, 
Figs. 31, 35 and 36 of plant 52 c, and Figs. 32 and 33 of plant 2c.) It 
is notable that there is considerable variability in the fragments in the 
same inbred rye plant, which may be due to the presence of more than 
one inversion. In Fig. 29 the bridge is broken, and the fragment with- 
out spindle attachment is lagging in the region of the equatorial plate. 
In Fig. 30 two such fragments are lagging, which is probably due to 
double crossing-over in accordance with the following diagram. 
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According to this diagram one would expect double chromatic 
bridges, which have also been observed (Figs. 35 and 36). In these 
bridges only one fragment was found in which, according to the dia- 
gram, there should be two. Possibly the two fragments are so closely 
connected that they appear as one. Configurations like that of Fig. 30. 
however, lend support to the assumption that at least some of the 
bridges have the same origin as those observed in maize by Mc CLINTOCK 
(1933). 

The occurrence of other structural changes in rye, e. g. inter- 
changes (DARLINGTON, 1933), also enhance the probability that inver- 
sions occur in rye. Now bridges are frequently found in inbred rye, 
which must therefore be heterozygous for one or more inversions. The 
question then arises whether inversions are frequently formed spon- 
taneously, or if there is selection for heterozygosity. This question 
could be answered if a sufficient number of genes was known in rye, 
but unfortunately this is not the case. 

During interphase the chromatin bridges are usually cut by wall 
formation. But this is not always the case (Fig. 39). In the second 
division the involved chromosomes will then join daughter nuclei not 
resulting from the same interphase nucleus. The connection may be 
formed in two ways, both of which have been observed (Figs. 37 and 
38). MUNTzING (1934), in polar views of the first anaphase of Crepis, 
found double attachment chromosomes as a result of the non-disjunc- 
tion of the attachments in these chromosomes during the first division. 
Corresponding configurations have not been observed so far in rye. 
During second anaphase, however, chromatin bridges appear (Fig. 40), 
though comparatively rarely. 


THE ORIGIN OF RYE WITH SIXTEEN CHROMOSOMES. 


In normal rye, plants with sexteen chromosomes have been found 
and investigated in widely different places. There are no external 
differences between the two kinds of rye, as is the case in other plants 
having varieties with and without fragments. GOTOH (1924) suggests 
that the eight-chromosome rye is the result of transverse segmentation 
at the attachment constrictions in one of the long pairs of chromosomes 
of the ordinary rye. EMME (1928) claims that the total length of the 
chromosomes in rye with fourteen and sixteen chromosomes is the same. 
GOTOH’s explanation of the origin of eight-chromosome rye has been 
accepted by STOLZE (1925), EMME (1927), RANDOLPH (1928), and 
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DARLINGTON (1933). However, the careful observations and measure- 
ments of the rye chromosome carried out by LEwiTsky (1931) indicate 
that the two extra chromosomes are new additions to the complete 
chromosome set of the seven-chromosome rye, and HASEGAWA (1934) 
has shown that these extra chromosomes are longer than the short 
arms of any of the other chromosomes. In Crepis, NAVASHIN (1934) 
found that spontaneous chromosome alterations are probably caused 
by peculiar conditions in certain individuals, making their chromosome 
structure and their distribution labile and subject to frequent alterations 
in various ways. Such conditions might be expected in the inbred rye. 
By the breakage of chromatin bridges and owing to more or less com- 
plicated fragmentation in the first division, followed by non-disjunction 
in the second division of meiosis, eight chromosome gametes are 
formed, which may fertilize each other but rarely produce viable 
zygotes. 

If RANCKEN’s theory (RANCKEN, 1934) that the prevention of pairing 
between fragments and their ancestral chromosomes secures the exi- 
stence of the former is true, then in rye with sixteen chromosomes the 
additional chromosomes would be prevented from pairing with their 
ancestral chromosomes because of their short length, their occurrence 
in pairs, and because polarized pairing and structural hybridity may 
also work in the same direction. The hypothesis of transversal seg- 
mentation postulates the formation of new attachments. However, 
MATHER and STONE (1933) consider that new attachments cannot be 
formed. Fragments in different forms of eight-chromosome rye are 
not always of the same size, one of the rye plants investigated by 
DARLINGTON (1933) possessed two non-pairing fragments of different 
sizes. The question of the origin of eight-chromosome rye is thus by 
no means answered, but the hypothesis of transverse segmentation 
.Seems less likely than the assumption that structural hybridity, frag- 
mentation and non-disjunction have contributed to the formation of 
such rye. 


The writer wishes to express his sincere appreciation of the help 
he has received from those with whom he has been associated during 
the course of the work reported in this paper. Professor NILSSON-EHLE 
has kindly allowed the use of his inbred rye, and has been responsible 
for much valuable information. The meiotic studies were carried out 
in Sval6f’s Cyto-Genetic Department, and I am greatly indepted to 
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Dr. MUNTZING for permitting me to work there and for all help given 
by him and other members of his staff. 


SUMMARY. 


1. The chiasma frequency of inbred rye is, as a rule, lower than 
that of population rye. Reduced contraction of the chromosomes ai 
first metaphase is always correlated with low chiasma frequency. Some- 
times plants with normally contracted chromosomes, but characterized 
by low chiasma frequencies, are found. Asynapsis is not confined to 
certain pairs of chromosomes. 

2. Terminalisation in inbred plants is high. Decreasing chiasma 
frequency is correlated with increasing terminalisation. Terminalisa- 
tion is more complete in ring bivalents than in rod bivalents. Where 
two or more chiasmata occur in the same arm of a bivalent one of 
them is usually, though not invariably, terminal. 

3. Negative correlation of chiasma frequencies is less frequent in 
inbred than in population rye. Sometimes in certain inbred plants the 
mechanism for unitary control of chiasma formation in bivalents of the 
same cell, which accounts for this negative correlation, is completely 
out of action. 

4. In inbred rye various disturbances of meiosis frequently occur, 
the most common being non-conjunction, non-disjunction, fragmenta- 
tion, and unclean anaphase separation. Micro-nuclei are formed by 
eliminated chromosomes, univalents, and fragments. Doubling in 
gametogenesis in a group of neighbouring pollen mother cells has been 
observed. Giant and dyad pollen grains have been found in inbred rye. 
It is very probable that crossing-over between relatively inverted seg- 
ments accounts for the frequent occurrence of chromatin bridges and 
additional fragments. 

5. The origin of eight-chromosome rye is discussed. GOTOH’s 
hypothesis of transverse segmentation is criticised. It seems very prob- 
able that structural hybridity, fragmentation, and non-disjunction may 
have contributed to the formation of eight-chromosome rye. 

Sval6f, Cyto-Genetic Department of the Swedish Seed Association. 
October 1935. 
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ZUR GENETIK VON PHASEOLUS VULGARIS 


XIII. EIN NEUES GRUNDGEN FUR TESTAFARBEN, 
EIN WEITERES TESTAFARBGEN SOWIE ETWAS 
UBER BLUTENFARBEN 


vON HERBERT LAMPRECHT 


SAATZUCHTANSTALT WEIBULLSHOLM, LANDSKRONA 


(With a summary in English) 





EINLEITUNG. 


|* bezug auf das bisher bekannte Grundgen P ist seit langem bekannt 
gewesen, dass es in seiner doppeltrezessiven Form (pp) die _Aus- 
bildung jeglicher Testafarbe unméglicht macht; Samen mit pp haben 
stets die Testafarbe Reinweiss. Der Einfluss der doppeltdominanten 
Form von P, sowie tibrigens auch der heterozygoten Form Pp, auf die 
Testafarbe hat erst von mir in einer Kreuzung (Nr. 12; siehe LAMPRECHT, 
1932 a) nach dem Schema PC X PJ endgiiltig festgestellt werden k6én- 
nen. Die Spaltung in F, dieser Kreuzung erfolgte namlich nach dem 


V oe e 3: 
erhaltnis 9 PCJ :3 PCj :3 Ped : 1 Pej. 


Die entsprechenden Testafarben waren PCJ = Schamois, PCj = Ge- 
schwefeltes Weiss, PcJ = Rohseidengelb und Pcj = Reinweiss. Damit 
war einwandfrei bewiesen, dass P ohne gleichzeitige Anwesenheit von 
Farbgenen in dominanter Form selbst keine Ausbildung von Testafarbe 
zu verursachen vermag. 

Hieraus war unmittelbar darauf zu schliessen, dass die Kreuzung 
von zwei Bohnenlinien mit rein weissen Samen zu einer F,-Generation 
mit gefarbten Samen ftihren konnte, namlich wenn die eine Linie in 
ihrer genotypischen Konstitution P und nur rezessive Farbgene, die 
andere aber p und ein oder mehrere dominante Farbgene enthielt. Dies 
hat seither in mehreren Kreuzungen bestiatigt werden kénnen. Einige 
Beispiele seien hier angefiihrt. 

Als Eltern mit PP und nur rezessiven Farbgenen wurden die zwei 
Linien Nr. 146 und 147 verwendet, die beide aus der oben erwahnten 
Kreuzung Nr. 12 herstammen. Sie unterscheiden sich abgesehen von 
gewissen quantitativen Eigenschaften in der Hiilsenfarbe. Linie 146 
hat griine, L. 147 gelbe Hiilsen. Mit diesen beiden PP-Linien wurden 
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Kreuzungen mit einer Reihe von Linien mit reinweisser Testafarbe aus- 
getuhrt. Hier interessiert vor allem eine unter diesen Kreuzungen, bei der 
schon von vornherein die genotypische Konstitution des zweiten Elters 
sicher bekannt gewesen ist. Es ist dies Kreuzung Nr. 191, die ausgefiihrt 
wurde zwischen der oben erwahnten PP-Linie 147 und Linie 28 aus der 
schwedischen, weisssamigen Schwertbohnensorte Favorit. Fiir diese ist 
die genotypische Konstitution fiir Testafarbe bereits friiher (LAMP- 
RECHT, 1932 cc, S. 60—61) einwandfrei als folgender Formel entspre- 
chend festgestellt worden: pp cc JJ gg BB vu rr. Bei Kreuzung mit Linie 
147, PP cc jjgg bb vu rr, sollen die Samen des Bastarden, der Formel 
Pp ce Jj gg Bb vurr entsprechend, die Testafarbe Havannabraun auf- 
weisen (siehe LAMPRECHT, 1932c), und gerade dieses Resultat ist in 
Kreuzung Nr. 191 erhalten worden, was demnach die bereits friiher 
auf anderem Wege festgestellte Wirkungsweise des Genpaares P—p 
neuerdings sicherstellt. 
In analogen Kreuzungen sind folgende Resultate erhalten worden: 
Kreuzung 182. L.17 aus Falaise X L. 146,PP. Die auf F,-Pflanzen 
erhaltenen Samen zeigen die Testafarbe Weinrot, dun- 
kel/Rohseidengelb gebandert. Der Linie 17 aus Falaise 
ist also nachstehende Genenformel zuzuschreiben: 
pp ce JJ gg bb vv RR SS mm. 
Kreuzung 184. L.19 aus I/lsenburger < L. 146, PP. Testafarbe der auf 
F, erhaltenen Samen: Bister/Maisgelb Cc-marmoriert. 
Genenformel fiir die Testafarbe von L.19 daher: 
pp CC JJ GG bb vv rr ss mm. 
Kreuzung 186. L.21 aus Merveille d’Orleans * L. 146, PP. Testafarbe 
der auf F, erhaltenen Samen: Schamois Rohseidengelb 
Cc-marmoriert. Genenformel fiir die Testafarbe von 
L.21 also: pp CC JJ gg bb vv rr ss mm. 
Kreuzung 187. L. 22 aus Unerschépfliche X L. 147, PP. Testafarbe der 
auf F, erhaltenen Samen: Rhamninbraun. Genenformel 
fiir die Testafarbe von L. 22 daher: pp cc JJ GG BB vv 


Ir ss mm. 
Kreuzung 201. L.43 aus Ideal Wachs X L. 146, PP. Testafarbe der 
auf F’, erhaltenen Samen: Indigo dunkel bis Havanna- 
braun mit Indigo Anflug. Genenformel fiir die Testa- 
farbe von L. 43 daher: pp ce JJ gg BB VV rr ss mm. 


Die angefiihrten Beispiele diirften geniigen. Bei Kenntnis der den 
verschiedenen Testafarben entsprechenden genotypischen Konstitution 
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erméglichen es solche Kreuzungen — Indikatorkreuzungen konnte man 
sie nennen — an den auf F, erhaltenen Samen unmittelbar die Genen- 
formel des Elters mit pp festzustellen. 

Vorstehend sind mit Hinsicht auf die Genenkonstitution zwei ver- 
schiedene Gruppen von Bohnen mit Reinweisser Testa charakterisiert 
worden, namlich: 

1. Biotypen mit P, aber mit simtlichen tibrigen Farbgenen in 
doppeltrezessiver Form, und 

2. Biotypen mit pp, ohne oder mit beliebigen Kombinationen von 
dominanten Farbgenen. 

Eine dritte, genotypisch von diesen beiden wesensverschiedene 
Gruppe von Reinweissen Bohnen ist von mir friiher (LAMPRECHT, 
1934 b, S. 204—209) in zwei Kreuzungen zwischen ganzfarbigen und 
teilfarbigen Bohnenrassen erhalten worden. In der einen dieser Kreu- 
zungen, Nr. 38, war, da beide Eltern ein und dasselbe dominante Farb- 
gen gemeinsam hatten, iiberhaupt keine Ausspaltung von Pflanzen mit 
Reinweissen Samen zu erwarten. Eine solche fand trotzdem in regel- 
missiger Weise in 25 der 29 Familien der Kreuzung statt (siehe iibrigens 
l. c., Tab. 3). Das gefundene Spaltungsverhaltnis war: 296 Ganz- 
farbig : 113 Teilfarbig : 55 Reinweiss. In der zweiten Kreuzung, Nr. 33, 
war zufolge der genotypischen Konstitution fiir die Testafarbe der 
beiden Eltern die Ausspaltung von 1/256 Pflanzen mit Reinweissen 
Samen zu erwarten. Dementsprechend waren etwa 3 solche Individuen 
zu erwarten, wahrend 22, ganz normal auf die Familien der Kreuzung 
verteilt, erhalten worden sind. 

Als Erklarung dieser Erscheinung wurde angenommen, dass es 
eine oder gewisse Kombinationen von Genen fiir Teilfarbigkeit gibt, bei 
denen die ganze Testa ungefarbt verbleibt oder dass ein Hemmungsgen 
die Ausbildung von Testafarbe (bei gewissen Typen von Teilfarbigkeit) 
verhindert (siehe 1. c., Summary). 

Etwa gleichzeitig mit dem Erscheinen meiner oben zitierten Arbeit 
ver6ffentlichte F. SCHREIBER (1934) die Ergebnisse einer Untersuchung 
der Genetik der weissen Samenfarbe von Phaseolus vulgaris. SCHREIBER 
hat teils den oben besprochenen Effekt des Genpaares P—p bestatigen 
k6nnen, teils hat er das Vorhandensein eines Gens konstatiert, das in 
seiner dominanten Form die Ausbildung von Testafarbe bei teilfarbigen 
Bohnenrassen verhindert. In einer Kreuzung zwischen der teilfarbigen 
Sorte Wachs Beste von Allen und der homozygotisch marmorierten 
Sorte Konserva wurde in F, folgende Spaltung erhalten: 
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Gefunden: 525 Ganzfarbig:133  Reinweiss:44  Teilfarbig 


Erwartet: 526,50 » : 131,625 » : 43,875 » 
D/m fiir 
baie Sige: 0,13 0,13 0,02 


In zwei weiteren untersuchten Kreuzungen trat gleichfalls diese Spal- 
tung, aber iiberdies noch mit Spaltung in P—p kombiniert auf. 
SCHREIBER konstatiert hier also die Wirkung eines typischen Hemmungs- 
gens, das er als »Gen fiir Scheckléschung» bzw. »L6schungsfaktor » 
bezeichnet und mit dem Buchstaben L belegt. Die Teilfarbigkeit der 
Testa wird von SCHREIBER als Scheckung bezeichnet, welcher Aus- 
druck nur fiir gewisse teilfarbige Typen adequat erscheint, namlich fiir 
die mit mehreren Flecken, wahrend die Bezeichnung Teilfarbigkeit 
samtliche Typen — also auch alle mit nur einem oder zwei Flecken — 
einschliesst (siehe LAMPRECHT, 1934 b). 

In seiner dominanten Form hat das Gen L in SCHREIBERS Kreu- 
zungen die Ausbildung von Testafarbe bei den Individuen mit tt (Teil- 
farbigkeit) verhindert. Damit ist natiirlich noch nicht bewiesen, dass 
dieses Hemmungsgen den gleichen Effekt auf alle teilfarbigen Typen 
ausubt, denn SCHREIBER hat zu seinen Kreuzungen nur zwei Sorten mit 
der Konstitution tt verwendet, naimlich Wachs Beste von Allen und 
Riesen-Konserven. Und wie in meiner Arbeit iiber Teilfarbigkeit hat 
gezeigt werden kénnen (lI. c.), werden die vielen verschiedenen teil- 
farbigen Typen ausser durch die beiden Grundgene T und E noch durch 
wenigstens weitere vier Genpaare bedingt. 

Es muss daher bis auf weiteres auch die Frage offen bleiben, ob die 
von mir in Kreuzungen zwischen ganzfarbigen und teilfarbigen Linien 
erhaltenen weisssamigen Typen gleichfalls auf die Wirkung des Gens L 
zurickzufiihren sind. Bisher haben wir also wenigstens mit drei, viel- 
leicht mit vier, genotypisch verschiedenen Gruppen von Reinweissen 
Bohnen zu rechnen. Diesbeziiglich miissen weitere Untersuchungen 
Klarheit schaffen. In vorliegender Arbeit wird u. a. ein neuer Typus 
von Reinweissen Bohnen in seiner Genenkonstitution klargelegt werden, 
der durch die Wirkung eines bisher unbekannten Gens bedingt wird. 


DIE ANALYSE DER GRISEOALBUS-SAMEN VON 
PHASEOLUS VULGARIS. 


Samen dieses Typus, den ich durch die Bezeichnung griseoalbus, 
d. h. Graulich Weiss, charakterisieren will, sind mir in liebenswiirdiger 
Weise von Saatzuchtleiter ERNST NILSSON, Hammenhég, iibergeben wor- 
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den, wofiir ich ihm hier meinen innigen Dank ausspreche. Uber die 
Herstammung und bereits mit diesen Samen ausgefiihrten Kreuzungs- 
experimenten erhielt ich folgende Angaben. Urspriinglich wurden einige 
solche Samen in einem Stamm von schwedischen Braunen Bohnen 
(Prinzessbohnen) angetroffen. ERNST NILSSON hat dann diesen Typus 
teils mit einer Bohnenlinie mit Schamois gefarbten Samen gekreuzt, die 
er in der schwedischen Braunen Bohnensorte Apollo angetroffen hat, 
teils mit Apollo selbst und schliesslich mit der Braunen Bohne, in der 
der neue Typus aufgetreten ist. Die auf F, erhaltenen Samen sind in 
allen drei Kreuzungen Bister gewesen, sollten demnach der genotypi- 
schen Formel P C J G entsprochen haben. Als nicht marmoriert sollten 
sie in C homozygot gewesen sein. In der Kreuzung mit Schamois ge- 
farbten Bohnen resultierte folgende F.. 
Gefunden: 496 Bister: 153 Schamois : 202 Graulich Weiss 


Erwartet: 478,68 » : 159,56 » : 212,75 » » 
D/m fiir 
ye te 1,20 0,58 0,85 


Die beiden Kreuzungen mit Braunen Bohnen haben in F, dieselbe mono- 
hybride Spaltung im Verhaltnis 3 Bister : 1 Graulich Weiss gezeigt, und 


zwar (vereinigt) : 


Gefunden: 177. _‘ Bister:65 Graulich Weiss 
Erwartet: 181,50 » :60,50 > > 
D/m fir 3:1 0,67 


Graulich Weisse Samen der in F, erhaltenen Pflanzen wurden, indivi- 
duell geerntet, mir iibergeben. 

Eine Untersuchung der Graulich Weissen Samen ergab, dass diese 
mit Hinsicht auf die Farbung von Hilumrand und Corona in zwei 
Gruppen eingeteilt werden konnten. Bei der Mehrzahl der Individuen 
zeigten diese eine ganz blasse Schwefelgelbe Farbe, bei einer geringeren 
Anzahl von Individuen dagegen die Farbe Gelblich Weiss (siehe die 
Beschreibung der Samenfarbe Gelblich Weiss bei LAMPRECHT, 1932 b, 
S. 3—4). Diese Samen wichen auch in mehreren anderen Hinsichten 
von allen mir bis dahin bekannten Testafarben ab. Fig. 1 zeigt einen 
solchen Samen. Die Testafarbe selbst ist Blass Graulich Weiss mit einem 
schwachen Einschlag von Lila. Die Farbe ist auf der Testa in feinen 
Piinktchen verteilt, erinnert also nicht wenig an die friither (LAMPRECHT, 
1933, S. 255) beschriebene Testafarbe Veilchenartig Weiss, die durch 
das Gen B allein zusammen mit P bedingt wird. Diese beiden Testa- 
farben sind trotzdem sehr leicht voneinander zu unterscheiden, denn 
erstens haben Veilchenartig Weisse Samen einen stark gelbbraun gefarb- 
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ten Hilumrand, Graulich Weisse dagegen einen nur sehr schwach bis 
fast Reinweissen und ferner sind die Piinktchen auf der Testa bei 
letzterer Farbe gréber. 

Aus Fig. 1 ergeben sich ferner gewisse andere Charakteristika fiir 
die Graulich Weissen Samen. Oberhalb der Mikropyle findet man stets 


einen schmalen farbigen — Dunkel, Schwetelgelben oder stark Gelb- 
lichen — Rand, der hier am fusseren Saum des Hilumrandes verlauft. 


Die Caruncula ist viel flacher und weniger markiert herzf6rmig als 
sonst bei gefairbten Samen. Ein mehr oder weniger stark ausgebildeter 
Carunculastrich ist vor- 
handen, und damit auch 
ein mehr oder weniger 
deutlich dunklerer, lang- 
licher Fleck auf der Seite 
der Mikropyle nach aus- 
sen. Am déusseren Saum 
der Corona geht die helle 
Gelbliche Farbe gewoéhn- 
lich in ein’ dunkleres 
Grtinlichgrau tber. 

Die oben angefthr- 
ten Kreuzungsresultate 
Fig. 1. Abbildung eines Bohnensamens mit der Testa- VON E, NILSSON zeigen, 
farbe Graulich Weiss. Ca — Caruncula, Cas—Ca- dass die Farbe Graulich 


runculastrich, Mi — Mikropyle, Mif — Mikropylar- ee , ss eee 
fleck, Hi — Hilum, Hir — Hilumrand, Co — Corona. Weiss gegentiber sowohl 





Bister wie Schamois_ re- 
zessiv ist. Sie sprechen aber auch dafiir, dass hier ein Gen wirken 
muss, das entweder Steinfarbig, PP CC jj GG, und Geschwefeltes Weiss, 
PP CC jjgg, in Graulich Weiss verwandelt oder dass in seiner rezes- 
siven Form die Ausbildung von Bister, PP CC JJ GG, und Schamois, 
PP CC JJ gg, verhindert. Die beiden folgenden Kreuzungsschemata 
veranschaulichen die erwahnten zwei Alternativen und kénnen zur Er- 
klarung der NILSsONschen Kreuzungsergebnisse verwendet werden. 
Das seiner Natur nach bisher unbekannte Genpaar ist darin mit X—« 


bezeichnet. 
Spaltung nach Alternative I. 
9 GX Bister 
PAY fe : ‘ 
Fi sei PP XX CC Jj Gg ...... | a 


. 3 GX) ‘ mass 
| 4 i<j 9X)" Graulich Weiss 
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Spaltung nach Alternative II. 
_-9 GX Bister 
| 12 X<3 gX Schamois 
iu SGN 
larcs ee 


F, oc PP Xe CC JST Go...... 
4 Graulich Weiss 


Erwahnt sei hier noch, dass die Testafarbe Graulich Weiss mit 
keiner der Testafarben verwechselt werden kann, die durch je eines 
der sechs bisher bekannten Farbgene zusammen mit P verursacht wer- 
den. In Frage kommen k6énnten nur B, Veilchenartig Weiss und G, 
Speckweiss; aber beide diese haben einen stark gelbbraun gefarbten 
Hilumrand. 

Zur Aufkléarung des Genotypus der griseoalbus-Samen wurden 
zuerst Linien aufgezogen und dann zwei dieser, L. 59 und L. 60, je mit 
meiner Linie 146, der Formel PP cc jigg bbvurr entsprechend, ge- 
kreuzt. Bei L. 59 sind Hilumrand und der innere Teil der Corona Blass 
Schwefelgelb gefarbt, bei L.60 dagegen Gelblich Weiss. Erwahnt sei 
auch, dass beide diese Linien eine von mir bisher nicht analysierte 
Bliitenfarbe zeigen, ein Sehr Blasses Laeliafarbig. 

Die erste der beiden in Rede stehenden Kreuzungen, Nr. 145, wurde 
also ausgefiihrt zwischen L.59 und L. 146. Die F,-Generation hatte 
gleichwie L.59 Sehr Blass Laeliafarbige Bliiten und die auf dieser er- 
haltenen Samen zeigten die Testafarbe Bister/Maisgelb Cc-marmoriert. 
Diesen Samen sollte demnach die genotypische Konstitution PP Ce Jj 
Gg bb vv rr zukommen. 

Die auf den Pflanzen der zweiten Generation erhaltenen Samen 
zeigten in bezug auf Testafarbe die in Tabelle 1 mitgeteilte Spaltung. 
Wie aus dieser ersichtlich konnte eine Spaltung in 13 verschiedene Testa- 
farben konstatiert werden. Von diesen 13 waren vier marmoriert, die 
iibrigen 9 ein- und ganzfarbig. Zufolge diesem Ergebnis muss dic 
F,-Generation hinsichtlich Testafarbe in vier Genpaaren heterozygot 
gewesen sein. 

Nach dem ersten Anschein zu urteilen findet in der zweiten Genera- 
tion eine Spaltung im Verhiltnis 3 Nicht Graulich Weiss (mit verschiede- 
nen Testafarben) :1 Graulich Weiss statt. Das theoretisch erwartete 
Verhaltnis ware hierfiir 832,5 Nicht Graulich Weiss : 277,5 Graulich 
Weiss, gefunden wurde 861 : 249. D/m fiir 3:1 wird hier 1,98, was also 
dieser Annahme in keiner Weise widerspricht. In Tabelle 1 ist aber fiir 
die erwartete Anzahl Individuen mit Graulich Weissen Samen nicht die 
Zahl 277,5, sondern 260,16 eingesetzt; die Erklarung hierfiir folgt weiter 
unten im Zusammenhang mit der Besprechung der F;-Resultate, da 
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TABELLE 1. 


F, der Kreuzung Nr. 145: L. 59, Graulich Weiss X L. 146, Reinweiss. 


Aufspaltung des Bastards 
PP Cc Jj Gg bb vu rr Grigri, Bister/Maisgelb marmoriert. 












































| | Bister/ | | Schamois/ | Roh- |... Steinfar- | Ge- | Geschwe- | | eee | 
Familien-Nr, | Bister| @isgelb | Mais- Scha- Rohseiden- den. Stein- big/Speck- Speck- schwe- — Rein- | Sum- 
| marmo- | gelb | mois | gelb mar- | gelb [enriie welsamer- iain feltes eet Weiss | Waigg | me | 
| viert moriert | moriert | | Weiss | | | 
| | | 
re 18 | 23 «| «13 5 9 8 6 16 5 2 | 6 1 | 30 | 142| 
4250......... re 4, 2 | 12 | 5 6 2,;- ; 7 | 6 4 | 8 3 | 18 | 101 
GABA oo cascccvesse-| 11 16606} 12 | 4 . +8 be 9 2 1 | — 4 | 23 | 98] 
2... 9 | 6% | 8 | 3 5 ctei g 4}— | 3 |— | 19 | 73) 
ee 9 | 2% | 14 | 6 5 g | — 8 ci 2 Se 5 | 25 | 110) 
NA ces <col oka 26 \ oe | 3 10 - 7 4 2 2 | 5 1 22 | 108, 
1B.........| 6 | OM | @ | 7 | 9 : 14 7 i. + 4 — | 24 | 94 
eae 2 | 8 | 5 7 3 1 5 Se, ea eres 1 | 18 | 73 | 
4257....... 11 19 | 12 2 9 | $8 3 6 3 Ve 3 5 | 19 | 96 | 
A258......cc0000/ 9 15 | 12 1 3 2°| 4 4 | 8 4| 38 3 | 20 | 83 
et errr (|! amt me, 10 | 9 | 2 8 13 | 6 2 | Z 2 31 | 132) 
Summen:....../121 | 221 [115 | 48 | 80 | 45 | 36 | 83 43 | ‘16 | 28 25 [249 | 1110 
Erwartet: ...;117,07, 234,14 | 117,07 | 39,02; 78,05 | 39,02) 39,02; 78,05 39,02! 13,01) 26,02 30,35 | 260,16) — 
| D/m fiir | | | | | 
27 :54:27:9:) | | | | | | | 
| 18: 9:9:18:9: | | | | | | | 
BURT GC RT} GARR 0,38 0,07 0,20) 146 0,23 0,07) 0,19! —O,as 0,65) 0,84 | 0,39 0,99| 0,79] -— 
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erst diese in genannter Hinsicht klaren Bescheid geben kénnen. Hier 
kénnen wir zunichst feststellen, dass die Resultate von Kreuzung Nr. 145 
das Vorhandensein eines neuen Gens beweisen, dessen Gegenwart in 
dominanter Form fiir die Ausbildung einer Reihe von Testafarben un- 
erlasslich erscheint. In seiner doppeltrezessiven Form bewirkt dieses 
Gen, wie Tabelle 1 zeigt, dass sémtliche dort angeftihrten Testafarben 
in Graulich Weiss umgewandelt werden. 


TABELLE 2. Spaltung von Geschwefeltes Weiss und Gelblich Weiss 
in F;, der Kreuzung 145. 

















Geschwefeltes | | 
Familien-Nr. | Weiss und Gelb- | Reinweiss | Summe 
| | lich Weiss | | 
20 UR ee Rear CREE EEE Cee Tere 14 6 20 
| RS eN ees Rens acts until eawewasenceawesees 14 5 19 
73 [See RODS EEC CEPEO TEE DUCE ECCT EEE a 3 10 
Eee 5 | 1 6 
C _BeReeee ences 14 | 4 18 
AN i aaah chek 13 | 4 17 
ERR eeeene omen eee 8 | 1 9 
2890... 12 | “31 15 
VIA 2 is a Oe eh euaestieaicusenssants 10 | 2 12 
Mere 15 | 5 | 20 
PI ahesiihstide su sirdcldsasiceieisioisce | 112 | 34 | 146 
FE ice iliineh si euldcicencantauan 109,50 | 36,50 
Ck 8g enn 0,48 


Mit Hinblick auf diesen Effekt des Genpaares will ich es, ent- 
sprechend der Ausserung seiner rezessiven Form, abgeleitet von griseo- 
albus, mit dem Symbol Gri—gri belegen. Der Charakter dieses Gens 
berechtigt dazu es als Grundgen anzusprechen. Diese Wirkungsweise 
des Gens Gri ist bisher allerdings nur fiir die drei Testafarbgene C, J 
und G festgestellt — vielleicht oder wahrscheinlich hat es aber auch auf 
die tibrigen drei Farbgene B, V und R gleichen Effekt. Grigri-Samen 
haben im Vergleich mit GriGri-Samen keinen Unterschied gezeigt, wes- 
halb also vollkommene Dominanz zu bestehen scheint. 

Ein Blick auf die Zahlen in Tabelle 1 zeigt ferner, dass zu viele 
Individuen mit Reinweissen Samen angetroffen worden sind. Theo- 
retisch waren — */,;, entsprechend — 13,01 zu erwarten, wiahrend fast 
doppelt soviele, namlich 25 gefunden worden sind. D/m betragt hier- 
fiir 3,36. Es erscheint demnach statistisch praktisch genommen sicher, 
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TABELLE 3. Spaltungen von Geschwefeltes Weiss/Weiss und Gelblich 
Weiss/Weiss marmoriert. 




















| | Geschwefel- | 
| | Geschwefel- | tes Weiss/ | | 
Genotypus Familien- | tes Weiss | Weiss und | aliiniies | dintiints 
in Fe Nr. | und Gelb- | Gelblich | . 
| | lich Weiss | Weiss/Weiss | 
| | | marmoriert | 
” (ee GriGré 2871 | 6 5 | 3 14 
| | 2873 2 3 1 6 
| 2875 | 1 7 3 11 
| 2876 4 7 4 15 
| 2879 3 4 3 10 
2881 1 5) 3 9 
2883 2 2 1 5 
2887 3 6 4 13 
2898 2 8 4 14 
| 2899 4 7 2 13 
Summen: ... | --~ 28 54 28 | 110 
Erwartet: ... | — | 27,50 | 55,00 27,50 — 
D/m fiir 1: 2:1) _ | 0,11 | 0,19 0,11 | = 
PP Ce Grigri| 2870 3 6 5 | 14 
2877 | 3 3 6 12 
2878 1 4 4 9 
2880 4 1 7 | 12 
2882 4 6 4 | 14 
2884 2 4 8 14 
2885 2 5 4 11 
2886 4 7 6 | 17 
2896 3 8 | a 18 
2900 2 5 | 4 11 
- 2901 ; | *» |.%.\..* 
Summen: ... ae | 31 58 | 62 | 151 
Erwartet: ... a 37,75 56,62 66,06 — 
| D/m fiir 3:6:7 - 1,27 | 0,23 | 0,67 | -- 


dass dieses Plus an Reinweisssamigen Individuen auf eine besondere 
Spaltungserscheinung zuriickzufiihren sein diirfte. Mir erschien dies- 
beziiglich die Annahme am nachsten zur Hand zu liegen, dass Samen 
mit den Testafarben Geschwefeltes Weiss, PP CC, und Geschwefeltes 
Weiss/Weiss marmoriert, PP Cc, durch grigri nicht in Graulich Weiss 
umgewandelt werden sondern tiberhaupt keine Testafarbe bekommen, 
also Reinweiss sein sollten. Die Priifung der Richtigkeit dieser Hypo- 
these war einfach, es gentigte die Samen von Pflanzen mit den eben 
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genannten beiden Testafarben in F,, auszusaéen und die weitere Spaltung 
zu ermilteln. Hierzu konnten auch Samen mit den Testafarben Gelb- 
lich Weiss und Gelblich Weiss/Weiss verwendet werden, die in vor- 
liegender Kreuzung in geringer Anzahl ausspalteten. Wie von mir 
friiher gezeigt worden ist (LAMPRECHT, 1932 b), verdanken diese Farben 
ihre Entstehung zwei rezessiven Genen, wahrscheinlich fiir Abzeichen 
auf der Testa, die Geschwefeltes Weiss und Geschwefeltes Weiss/Weiss 
in dieser Weise modifizieren. Sie haben also beide auch die Konstitu- 
tion PP CC. 

In Tabelle 2 sind die Resultate der spaltenden Familien von Ge- 
schwefeltes Weiss und der Variante Gelblich Weiss in F; wiedergegeben. 
Sie bestatigen in einwandfreier Weise die oben angefiihrte Hypothese. 
Diese beiden Farben kénnen in dieser Kreuzung wegen der Homozygotie 
in PP und CC vur in einem Testagenpaar spalten, namlich in Gri—gri. 
Sind nun PP CC grigri-Samen Graulich Weiss, so kénnen nur solche 
ausspalten; sind sie dagegen, wie angenommen wurde, Reinweiss, so 
kénnen wiederum nur solche ausspalten. Letzteres entspricht den 
Ergebnissen. 

Damit kénnen wir auch schon voraussagen, welche Spaltungs- 
weisen in in C heterozygoten Familien, also mit heterozygot mar- 
morierten Samen Geschwefeltes Weiss/Weiss und Gelblich Weiss’ Weiss, 
einireten kénnen werden. Sémtliche miissen vor allem in 1 CC :2 Cc: 
1 cc spalten. Sind Familien dann tiberdies in Grigri heterozygot, dann 
ist das Spaltungsverhaltnis 3 Geschwefeltes Weiss :6 Geschwefeltes 
Weiss'Weiss : 7 Reinweiss zu erwarten. Die in Tabelle 3 angeftihrten 
Resultate zeigen zwei Gruppen von Familien, von denen die erste im Ver- 
haltnis 1CC :2 Ce: 1 cc, die zweite in dem letzterwihnten Verhaltnis 
spaltete, das durch das folgende Schema besser veranschaulicht wird: 
C {3 GriGri Geschwefeltes Weiss 
“(1 grigri Reinweiss 
Fs: PP Ce Grigri; Fa: | 8 Ce {6 GriGri Geschwefeltes Weiss/Weiss 

\2 grigri Reinweiss 
_ {3 GriGri Reinweiss 
\1 grigri Reinweiss 


4C 


4 cc 


Hier haben wir eine neue Erscheinung bei Samen von Phaseolus 
vulgaris vor uns. Es wurde das Auftreten der Reinweissen Testafarbe 
bei Individuen festgestellt, die sowohl das Grundgen P wie das Testa- 
farbgen C in dominanter Form enthielten. Es ist also mit einer ganz 
neuen, genotypisch von den bisher bekannten, wesensverschiedenen 
Gruppe von Reinweissen Samen zu rechnen. Man kann vermuten, dass 
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auch andere Testafarben ohne gefarbten Hilumrand (also wie PP CC) 
durch grigri in ihrer Wirkung gehemmt werden und dass Reinweisse 
Samen resultieren. Hier kamen also noch die Gene V und R und még- 
licherweise Kombinationen dieser miteinander und mit C in Betracht. 
Weitere Kreuzungen werden dies klarlegen. 

Kehren wir nun zur Aufspaltung von Kreuzung Nr. 145 in die 
iibrigen Testafarben zuriick. Um diese in ihren Beziehungen zur geno- 
typischen Konstitution besser iiberblicken zu kénnen ist die Aufspaltung 
hier tiberdies in Form einer schematischen Darstellung wiedergegeben. 
Aus dieser geht hervor, dass in F:, abgesehen vom Genpaar Gri—gri. 
simtliche Kombinationen der drei Testafarbgenpaare C—c, J—j und 
G—g auftreten. Die Mehrzahl der erhaltenen Testafarben ist von mir 
bereits friiher in ihrer genotypischen Konstitution klargelegt und be- 
schrieben worden (LAMPRECHT, 1932 a, 1932 b und 1933). Einige von 
diesen sind kiirzlich auch von PRAKKEN (1934) untersucht worden, der 
meine diesbeziiglichen Ergebnisse in jeder Weise hat bestatigen kénnen. 
Bisher nicht untersucht sind Steinfarbig Weiss/Speckweiss marmoriert 
und Speckweiss. 

Speckweiss entspricht laut der schematischen Darstellung der 
Formel PP cc jj GG bbvurrGriGri. Diese Testafarbe reprasentiert 
demnach die Wirkung des Testafarbgens G allein zusammen mit dem 
Grundgen P. Diese Testafarbe ist von mir friiher — preliminaér — als 
Blassgelblich bezeichnet worden (LAMPRECHT, 1933, S. 250). Ich wahle 
hier als mehr adequat die endgiiltige Bezeichnung Speckweiss. Diese 
Farbe ist, wie F.-Resultate der vorliegenden und der folgenden Kreu- 
zung (Nr. 162) gezeigt haben, in ihrer Ausbildung offenbar etwas von 
den Genen fiir die Abzeichen auf der Testa (Carunculastrich, Mikro- 
pylenstreifen u.s.w.) abhangig. Sie variiert — im Zusammenhang hier- 
mit — von Blass Graulich Weiss bis sehr Blass Gelblichgrau bis Veil- 
chenartig Weiss (PP cc ijgg BBvurr) bis fast Weiss. Gleichwie bei 
Veilchenartig Weiss ist der Hilumrand stark Bister gefarbt. Eine Unter- 
scheidung letzterer Testafarbe von Speckweiss und umgekehrt ist dem- 
nach nicht immer sicher méglich. 

Die Testafarbe Steinfarbig ist bereits friiher eingehend beschrieben, 
weshalb sich die Kombination Steinfarbig/Speckweiss Cc-marmoriert 
von selbst ergibt. Auch in diesem Fall gilt die von mir friiher 
(LAMPRECHT, 1933) festgestellte Erscheinung, dass die dunklere Farbe 
bei solchen marmorierten Samen, also die Flecken, dem Genotypus mit 
C, die des helleren Grundes dem i. ii. gleichen aber mit c entspricht. 

Eine Berechnung der in vorliegender Kreuzung méglichen bi- 
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faktoriellen Spaltungen zeigt, dass die Genpaare C—c, J—j, G—g und 
Gri—gri wahrscheinlich unabhangig voneinander vererbt werden. Die 
unten folgenden Zahlenverhaltnisse wurden erhalten. Zu erwahnen 
ist, dass von den 25 Individuen mit Reinweissen Samen, die teils Trager 
von Gri, teils von gri sind, 11 den Gri-Samen, 14 den gri-Samen zu- 
gerechnet worden sind, was laut dem Spaltungsschema annahernd dem 
zu erwartenden Verhalinis 3 Gri:4gri entspricht. Eine solche Auf- 
teilung erscheint unerliasslich. Hierbei ist es allerdings méglich, dass 
ein geringerer Fehler gemacht werden kann, der aber das hier in Frage 
stehende Resultat in keiner Weise entscheidend beeinflussen kann. 
Eine exakte Aufteilung kénnte natiirlich nur auf Grund der Ergebnisse 
einer Riickkreuzung samtlicher Individuen mit Reinweissen Samen mit 
teils P cjg Gri und teils z. B. Pc J g gri stattfinden. 
— : ee ie - .C 
Gefunden: 644 GriC:203  Gric:263 gri ‘ 
Erwartet: 624,37 » » : 208.12 » » :277,50 » » 
D/m fiir 
oo a 1,19 0,39 1,00 
Gefunden: 630 GriJ:217 Grij: 263 iar 
Erwartet: 624,37 » » : 208,12 » »:277,50 » » 
D/m fiir 
SES Se 0,33 0,68 1,01 
Gefunden: 619 GriG:228 Grig:263 gri ; 
Erwartet: 624,37 » » : 208,12 » » :277,50 » » 


D/m fiir 
es eS 0,33 1,53 1,04 


Fiir die folgenden drei Spaltungen kommen natiirlich nur Gri- 
Individuen in Betracht, also im ganzen 847. 

Gefunden: 470 CJ:163 Cj7:160 cJ:54 ¢ j 

Erwartet: 476,44 » » : 158,81 » » : 158,81 » » : 52,91» » 

D/m fiir 
O30 0,45 0,37 0,10 0,15 


Gefunden: 461 CG:172 Cg:158 ¢G:54 cg 
Erwartet: 476,41 » » : 158,81 » » : 158,81 » » : 52,04» » 
D/m fiir 

«| Tides Wee Piegs [mm 1,07 1,16 0,07 0,15 
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Gefunden: 457 JG:173 Jg:162 jG:55 jg 

Erwartet: 476,44 » » : 158,81 » » : 158,81» » : 52,94» » 

D/m fiir 
Ores 1,34 1,25 0,28 0,29 

Die Werte fiir D/m zeigen an, dass die erhaltenen Spaltungsresultate 
keineswegs der gemachten Annahme widersprechen, dass die vier Gen- 
paare Gri-—gri, C—c, J—j und G-—g unabhiangig voneinander vererbt 
werden. 


TABELLE 4. F, der Kreuzung Nr. 162: L. 60, Graulich Weiss X L. 146, 


Reinweiss. Aufspaltung des Bastards PP Ce Jj gg bb vv rr Grigri, 
Schamois/Rohseidengelb marmoriert. 














e . 3 oon» 
—~se a = ~ o & 
oe ZEE) wh Sy SEZ. | se 
Familien- Schamois = 3 g seiden- | 4 + Bs . | ne 3 = Summe 
Nr. | 3 3 = gelb 3 s 3 2 = weiss & 4 
| aga $ |se* 
| rn 
4267 «16 S| 80 20 | 3 1 3 20 93 
4268 | 16 | 37 ; 20 | — 2 2 24°) 111 
4269 16 | 22 6; — 2 1 11 58 
| 4270 | 18 | 2 | 1 | — 2 2 17 84 
| 2 | Bi wa] 3 4 1 20 86 
| 722 | ©) @;] @/] 8} 1 3 17 92 
| 4273 | 13 | 2 | 16 ri 5 27 89 
a | 17 | 4 | 9 | 1] 3) 5 30 | 120 
| 4275 5 | 29 | 17 2 2 3 19 87 
| 4276 si &| wa) — 4 3 22 93 
| 4277 3 | 38 | 2 2 a. 25 | 118 
‘Summe: ...| 167 | 363 | 188 | 15 24 | «(32 232 | 1021 
| Erwartet: | 143,58 | 287,15 | 143,58 | 47,86 | 95,72 | 111,o7 | 19146 | — 
| D/m fir | | | 
}9:18:9:3: | | | 





6:7:12..| +21 | +5,e1 | +4,00 | —4,s0 | —7,71 | —7,98 | +3,2 | — 


Eine zweite Kreuzung wurde, wie einleitend erwahnt, zwischen 
Linie 60 mit Graulich Weissen Samen und Gelblich weissen Hilumrand 
mit der PP-Linie 146 ausgefiihrt. Es ist dies Kreuzung 162. Auch L. 60 
hat sehr Blass Laeliafarbige Bliiten. Wie wir unten sehen werden, unter- 
scheiden sich die Ergebnisse der Spaltung dieser Kreuzung in gewisser 
Hinsicht wesentlich von jenen der eben besprochenen Kreuzung 145. 

Die F,-Generation zeigte gleichwie L.60 Sehr Blass Laeliafarbige 
Bliiten, stimmte demnach hierin mit Kreuzung 145 tiberein. Die auf 
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F, erhaltenen Samen zeigten die Testafarbe Schamois/Rohseidengelb 
Cc-marmoriert. Diesen Samen sollte also die genotypische Konstitution 
PP Cc Jjgg bb vv rr Grigri zukommen. In Kreuzung 145 zeigten die 
entsprechenden Samen dagegen die Testafarbe Bister/Maisgelb Cc- 
marmoriert. 

Die in F, erhaltene Aufspaltung ist in Tabelle 4 wiedergegeben. 
Wie aus dieser ersichtlich wurden — mit Hinblick auf die in Kreuzung 
145 erhaltenen Testafarben — hier die 7 theoretisch zu erwartenden 
Farben erhalten. Es kann kein Zweifel dartiber bestehen, dass wir auch 
hier die gleiche Wirkung des Genpaares Gri—gri vor uns haben. Die 
Konstitution grigri inhibiert die normale Ausbildung der Testafarben, 
die Samen werden Graulich Weiss. Auch fiir die Kombinationen 
grigri CC bzw. grigri Cc und grigri cc lasst sich die gleiche Erscheinung 
feststellen, dass diese naémlich nicht Graulich Weissen sondern Rein- 
weissen Samen entsprechen. Die erhaltenen Zahlen sprechen klar 





hierfir: 
| Gri cc 
Gefunden: 15 GriCC:24 GriCc: 32 i = 
gri Cc 
gricc 
Erwartet: 13,31 » » :26,2 » » :31,06 » » 
D/m fiir 
Soo 0,51 0,64 0,22 


Wie ersichtlich zeigen die gefundenen und erwarteten Zahlen sehr gute 

Ubereinstimmung. 

Auch in dieser Kreuzung wurden Samen mit den beiden Testa- 
farben Geschwefeltes Weiss und Geschwefeltes Weiss/Weiss marmoriert 
in F, ausgesit und untersucht. Es wurden die gleichen Ergebnisse 
erhalten wie in Kreuzung 145, und zwar: 

Sieben Familien, Nachkommen von Geschwefeltes Weiss, ergaben: 
Gefunden: 64 Geschwefeltes Weiss :23 Reinweiss 
Erwartet: 65,25 » » ss > 
D/m fiir 3:1= 0,31. 

Neun Familien, Nachkommen von Geschwefeltes Weiss/Weiss mar- 

moriert, ergaben: 

Gefunden: 26 Geschw. Weiss : 59 Geschw. Weiss/Weiss marm. : 23 
Reinweiss. 

Erwartet: 27,0 Geschw. Weiss : 54,0 Geschw. Weiss/Weiss marm. : 


27,00 Reinweiss. 
D/m fiir 1 : 2 : 1 0,72, 0,96, 0,89. 
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Und schliesslich gab es zw6lf Familien, gleichfalls Nachkommen von 
Geschwefeltes Weiss/Weiss marmoriert, welche ergaben: 

Gefunden: 25 Geschw. Weiss : 41 Geschw. Weiss/Weiss marm. : 60 
Reinweiss. 

Erwartet: 23,62 Geschw. Weiss : 47,25 Geschw. Weiss/Weiss marm. : 
55,13 Reinweiss. 

D/m fiir 3:6 : 7 = 0,32, 1,15, 0,88. 
Gleichwie in Kreuzung 145 wird also hier gefunden, im ersten Falle 
eine Aufspaltung des Bastarden PP CC Grigri nach 3Gri:1gri, im 
zweiten Falle eine Aufspaltung des Bastards PP Cc Grigri nach 
1CC:2Cc:1ce und endlich Aufspaltung des Bastards PP Ce Grigri 
nach: 
1 CC grigri 
2 Ce grigri 
3 cc GriGri 
1 cc grigri 


3 CC GriGri : 6 Ce GriGri :7 


Samen mit der Konstitution CC grigri, Cc grigri und cc grigri haben also 
hier nicht Graulich Weisse sondern Reinweisse Testafarbe gezeigt. 

Friiher ist erwahnt worden, dass sich unter den von E, NILSSON 
erhaltenen Graulich Weissen Samen zwei Typen unterscheiden liessen, 
die auf Hilumrand und Corona verschiedene Farben, namlich Blass 
Schweflich Gelb und Gelblich Weiss, zeigten. In den Kreuzungen (F, 
und F,) hat sich dann herausgestellt, dass dem ersten Typus die Formel 
PP CC JJ GG bb vv rr grigri, dem zweiten die Formel PP CC JJ gg bb 
vv rr grigri zukommt. Es liegt hier die Annahme nahe zur Hand, dass 
der Unterschied in der genannten Farbung auf Dominanz bzw. Rezes- 
sivitat des Gens G zuriickzufihren sei. 

In der dritten Generation der beiden Kreuzungen erbot sich Gelegen- 
heit das Aussehen von Graulich Weissen Samen mit verschiedener 
genotypischer Konstitution zu studieren. Es wurden ausgesat: Rein- 
weiss, Geschwefeltes Weiss, Rohseidengelb, Speckweiss und Maisgelb 
sowie eine grosse Anzahl Graulich Weiss (etwa 2000 Samen).  Rein- 
weisse Samen haben stets nur ebensolche Nachkommen gegeben. Das 
Verhalten der Nachkommen von Samen mit Geschwefeltes Weiss ist 
bereits ausfiihrlich besprochen worden. Ein Teil der Familien mit den 
anderen drei genannten Testafarben hat im Verhaltnis 3 mit der betr. 
Testafarbe : 1 Graulich Weiss aufgespalten. In allen diesen Fallen war 
die genotypische Konstitution der erhaltenen Graulich Weissen Samen 
sicher bekannt. Aus Rohseidengelb ausgespaltene Graulich Weiss 
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hatten die Konstitution PP cc JJ gg grigri, aus Speckweiss ausgespaltene 
waren PP cc jj GG grigri u.s.w. 

Es hat sich nun herausgestellt, dass jeder solchen Konstitution nicht 
etwa je ein bestimmter Typus von Graulich Weiss — mit bestimmter 
Farbe auf Hilumrand und Corona — entspricht, sondern dass unter 
den Nachkommen ein und derselben Testafarbe, z. B. Speckweiss, ver- 
schiedene Typen von Graulich Weiss auftraten; sowohl die den Kreu- 
zungseltern, L. 59 und L. 60, entsprechenden wie auch mehrere neue, die 
sich hinsichtlich Farbung der Caruncula, Vorhandensein von Caruncula- 
strich, Mikropylenstreifen und Farbenton von Hilumrand und Corona 
unterschieden. Die gleiche Erscheinung wurde auch unter den Graulich 
Weissen Samen der zweiten Generation und ihrer Nachkommen in F, 
beobachtet. Dies spricht wohl in ganz bestimmter Weise dafiir, dass 
die eben erwahnten Unterschiede auf der Testa von Graulich Weissen 
Samen auf die Wirkung der verschiedenen Gene fiir Abzeichen auf der 
Testa (Caruncula, Carunculastrich etc.) zuriickzufiihren sind und wahr- 
scheinlich durch die iibrige genotypische Konstitution fiir Testafarbe 
nicht oder kaum beeinflusst werden. 


EIN ZWEITES GEN FUR DIE TESTAFARBE ROH- 
SEIDENGELB, Jus. 


Wenn wir einen Blick auf das in F, von Kreuzung 162 fiir die 
sieben verschiedenen Testafarben erhaltene Spaltungsverhiltnis (Ta- 
belle 4) werfen, ist sofort ersichtlich, dass die gleichen Genpaare, die in 
Kreuzung 145 unabhangige Vererbung zeigten, sich hier scheinbar ganz 
anders verhalten. Die Werte fiir D/m betragen in fiinf von den sieben 
Fallen 4 oder mehr. Eine Berechnung der bifaktoriellen Spaltungs- 
verhaltnisse fiihrt zu folgenden Ergebnissen. Hierbei wurden die Indi- 
viduen mit Reinweissen Samen gleichwie bei Kreuzung 145 (siehe die 
dortige Erérterung) dem Verhialtnis 3 Gri : 4 gri entsprechend in 14 Gri 
und 18 gri aufgeteilt und als solche in Rechnung gestellt. 

Gefunden: 569 CGri:202  c¢ Gri: 250 Gri 

Erwartet: 574,31 » » :191,44>» » :255,25 » » 

D/m fiir 

oes — 0,34 0,85 0,38 


Zwischen den beiden Genpaaren C—c und Gri—gri besteht also offen- 
bar unabhingige Vererbung. Die Werte fiir D/m zeigen sehr gute Uber- 
einstimmung zwischen den gefundenen und theoretisch erwarteten 
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Zahlen an. Fiir die beiden Genpaare J—j und Gri—gri wurden dagegen 
folgende Resultate erhalten. 

Gefunden: 718 JGri: 53 jGri:250 r gri 

Erwartet: 574,31 >» » :191,44> » :255,95 > » 

D/m fiir 

O32 a) = 907 — 10,00 — 0,38 

Die erhaltenen Zahlen weichen sehr stark von den erwarteten ab; es 
wurden ungefahr ebenso viele J Gri-Pflanzer: mehr gefunden als j Gri 
zu wenig. Das erhaltene Spaltungsverhaltnis scheint eine klare und 
starke Koppelung zwischen den beiden Genpaaren J—j und Gri—gri 
anzuzeigen. Die Zahlen wirden solchenfalls einem Crossing-over von 
9,1 % entsprechen. Aber es kann sich hier gar nicht um Koppelung 
im tblichen Sinne handeln, denn Kreuzung 162 entspricht der Eltern- 
kombination PP ce jj gg GriGri X PP CC JJ gg grigri. Es ware also im 
Gegensatz zu dem gefundenen starken Defizit an j Gri-Pflanzen ein ent- 
sprechend starker Uberschuss an solchen zu erwarten. 

Erwahnt sei hier, dass die Keimung in beiden Kreuzungen (Nr. 145 
und 162) iiber 90 % betragen hat, weshalb der Ausfall an j Gri-Pflanzen 
nicht auf eine Elimination, verursacht durch geringere Vitalitaét dieser 
Typen, zuriickgefiihrt werden kénnen diirfte. 

Ist eine Inversion von Koppelungen méglich? Diese Erscheinung, 
die zu Crossing-overwerten von 50 bis 100 % fiihren kénnen sollte, ist 
bisher wohl noch niemals sicher nachgewiesen worden. Auch sind 
bisher anscheinend keine zytologischen Phanomene bekannt geworden, 
die in ihrer Auswirkung solche Werte verursachen oder vortéuschen 
kénnten. Aber auch der Gedanke an eine Koppelungsinversion, durch 
was eine solche immer hervorgerufen werden k6énnte, lasst sich auf 
Grund der erhaltenen Spaltungszahlen (siehe Tabelle 4) klar widerlegen. 

Bei Auftreten einer Inversion von Koppelung ware die Spaltung in 
den beiden in Frage stehenden Genpaaren Gri—gri und J—j folgender- 
massen zu schreiben: 

718 Gri J : 53 Grij : 53 gri J : 197 grij 
Gefunden wurde laut Vorstehendem: 718 Gri J : 53 Gri j : 250 gri a 
Hierbei ist allerdings zu beachten, dass den 250 Graulich Weiss-Indivi- 
duen 18 von den 32 gefundenen Individuen mit Reinweissen Samen zu- 
geteilt worden sind. Aber angesichts der gefundenen Spaltung 15 Ge- 
schwefeltes Weiss : 24 Geschwefeltes Weiss/Weiss marmoriert : 32 Rein- 
weiss, entsprechend dem Verhaltnis 3 : 6 : 7, kann der Fehler, der hierbei 
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begangen werden kann, nur ganz wenige Individuen umfassen, weshalb 
er als bedeutungslos ohne weiters vernachlassigt werden kann. 

In Ubereinstimmung mit dem oben fiir eine inverse Koppelung von 
Gri—J aufgeschriebenen Spaltungsverhaltnis sollte die Anzahl der Indi- 
viduen mit Graulich Weissen Samen auf etwa 53 reduziert worden sein, 
denn simtliche gri J-Individuen haben, ob sie nun im tibrigen CC, Cc 
oder cc enthalten, Reinweisse Samen, was friiher bei der F;-Analyse 
einwandfrei nachgewiesen worden ist. In Kreuzung 162 sind nun aber 
nicht etwa 53 Individuen mit Graulich Weissen Samen gefunden worden 
sondern nicht weniger als 232, weshalb jeder Gedanke an eine Inversion 
von Koppelung im vorliegenden Falle zuriickgewiesen werden muss. 

In Ubereinstimmung mit dem eben Angefiihrten ist die Spaltung 
in den Genpaaren Gri—-gri und J—j demnach folgendermassen zu 
schreiben: 

718 Gri J : 53 Gri j : 232 gri J : 18 grij 
Und dieses Spaltungsverhiltnis fiihrt also gleich auf den Gedanken, dass 
es sich um eine Dreigenenspaltung handelt und dass es zwei Gene mit 
dem Effekt von J—-j geben muss. Hierfiir berechnet erhalt man: 


Erwartet: 717,89 GriJ : 47,85 Gri j : 239,30 gri J : 15,95 grij 
D/m_ fiir 
45:3:15:1=— 0,0: 0,76 0,54 0,52 


Die Ubereinstimmung zwischen dem gefundenen und dem theoretisch 
erwarteten Spaltungsverhaltnis ist nun in jeder Hinsicht zufrieden- 
stellend geworden. Das Bestehen eines zweiten Genpaares mit — 
wenigstens praklisch genommen — gleichem Effekt wie J—j habe ich 
eben in noch einer Kreuzung (Nr. 133) feststellen k6nnen. Diese wurde 
ausgefiihrt zwischen einer Linie mit Schamoisfarbigen Samen, L. 62, die 
aus einer aus dem ‘Keniagebiet in Afrika stammenden Sorte enthommen 
worden ist, mit einer Linie aus der bekannten Brechbohnensorte Hin- 
richs Riesen, L. 130. Das Genpaar J—j spaltete in F, dieser Kreuzung: 

Gefunden: 988 J:71 j 

Erwartet: 992,81 » : 66,19» 

D/m fiir 15:1 = 0,61 


Hier besteht sehr gute Ubereinstimmung zwischen dem gefundenen und 
dem erwarteten Spaltungsverhaltnis, weshalb also kein Zweifel tiber das 
Vorhandensein eines zweiten Genpaares mit dem Effekt von J—j be- 
stehen kann. Mit Hinblick auf die Wirkung der rezessiven Form jj 
zusammen mit den Grundgenen P und Gri belege ich das neue Genpaar 
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mit dem Symbol /ns—ins, hergeleitet von insericocoloratus, d. h. nicht 
seidenfarbig. Die dominante Form bedingt bekanntlich die Testafarbe 
Rohseidengelb. Es sind also nun drei verschiedene homozygote Geno- 
typen fiir die Testafarbe Rohseidengelb bekannt, namlich: 
1} PP GriGri ce JJ insins gg bb vv rr 
2) PP GriGri cc jj InsIns gg bb vv rr 
3) PP GriGri cc JJ InsIns gg bb vv rr 
Den Linien 59, 60, 62 und 146 kénnen demnach folgenden Formeln 
zugeschrieben werden. j 
Linie 59: PP grigri CC JJ insins GG bb vu rr 
» 60: PP grigri CC JJ InsIns gg bb vv rr 
» 62: PP GriGri CC JJ InsIns gg bb vv rr 
» 146: PP GriGri cc jj insins gg bb vv rr 
Da die von E. NILSSON unter Braunen Bohnen angetroffenen Samen 
mit Graulich Weisser Testa spontan aufgetreten sind, erscheint es mit 
Hinblick auf die hier festgestellten Tatsachen sehr wahrscheinlich, dass 
die Entstehung derselben in einer Mutation zu suchen ist, die gleich- 
zeitig wenigstens zwei Genpaare getroffen hat, namlich Gri—-gri und 
eines der beiden Paare J—j und Jns—ins. Gri hat dann in rezessiver 
Richtung mutiert. Hat sie J getroffen so geschah dies gleichfalls in 
rezessiver, bei ns dagegen in dominanter Richtung. Dariiber lasst sich 
indessen ohne weitere Untersuchungen nichts aussagen. Eine Kreu- 
zung der mutierenden Sorte, Braune Bohne, mit L. 146 wiirde hieriiber 
Bescheid geben k6énnen. 


UBER DIE VERERBUNG DER BLASS LAELIA 
BLUTENFARBE. 


Friiher ist erwahnt worden, dass die beiden Elternlinien 59 und 60 
zu den vorhin besprochenen Kreuzungen, 145 und 162, sehr Blass 
Laeliafarbige Bliiten haben. Die PP-Elternlinie, 146, mit der diese 
beiden gekreuzt worden sind, hat Weisse Bliitenfarbe. Die Blass Laelia- 
farbigen Bliiten unterscheiden sich ganz distinkt von den Laeliafarbigen, 
bei denen die Farbe durch das Gen v,,, verursacht wird. Die F\-Gene- 
rationen der genannten beiden Kreuzungen zeigten gleichfalls sehr Blass 
Laeliafarbige Bliiten. Vielleicht war diese Farbe noch etwas heller als 
die der Elternlinien 59 und 60. 

Letzteres wiirde also mit der bereits friiher mehrmals festgestellten 
Erscheinung iibereinstimmen, dass die dunkleren Bliitenfarben bei 
Phaseolus vulgaris keine vollkkommene Dominanz tiber die helleren bzw. 
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liber Weiss aufweisen (vgl. TJEBBES und KOOIMAN, 1921; PRAKKEN, 
1934; LAMPRECHT, 1936). Bei Kreuzungen zwischen Rassen mit Bi- 
schofsvioletten, Laeliafarbigen und Weissen Bliiten, haben die Bastar- 
den namlich eine deutlich etwas blassere Farbe als der dunkler gefarbte 
Ilter. 

Die Spaltung hinsichtlich Bliitenfarbe war in beiden Kreuzungen 
145 und 162 keine monohybride, sondern durch bisher nicht ganz klar- 
gelegte Ursachen kompliziert. Folgende Zahlen wurden erhalten: 


Kreuzung 145. 717. ~=Blass Laeliafarbig : 393 Weiss 
Erwartet: 832,50» » : 277,50 > 
D/m fiir 3:1—= 8,00 

Kreuzung 162. 623 Blass Laeliafarbig :398 Weiss 
Erwartet: 765,75» » 2255.25 > 
D/m fir 3:1—= 10,31 


In beiden Kreuzungen weicht das gefundene Spaltungsverhaltnis also 
stark vom monohybriden ab. Aber auch durch eine Zweigenenspaltung 
erscheinen die gefundenen Zahlen nicht erklarbar. Einen guten Bescheid 
dartiber, wo die Ursache dieser Abweichung zu suchen ist, erhalt man, 
wenn die Spaltung der Bliitenfarbe fiir die Individuen mit normaler 
Testafarbe und fiir die grigri-Individuen je fiir sich untersucht wird. 
Fiir erstere findet man in 


Kreuzung 145: 652 Blass Laeliafarbig : 209 Weiss 
Erwartet: 645.75» > : 215,25 > 
Dm fiir 3:1—= 0,49 
In Kreuzung 162: 574 + Blass Laeliafarbig:215 Weiss 
Erwartet: 591,75» » : 197,25 » 
D/m fiir 3:1—= 1,46 


In beiden Fallen haben wir also offenbar vollkommen fehlerfreie mono- 
hybride Spaltung. “Ganz andere Verhiltnisse findet man fiir die Indi- 
viduen mit Graulich Weissen Samen. Diese waren: 
Kreuzung 145. 65 Blass Laeliafarbig : 184 Weiss 
» 162. 49 » » : 183 » 


Anstatt der erwarteten Spaltung nach 3 Blass Laeliafarbig : 1 Weiss 
wurde annahernd das gerade entgegengesetzte Verhaltnis gefunden. 
Bei grigri-Individuen scheint also Weiss iiber Laeliafarbig zu dominie- 
ren. Dann miissten aber Nachkommen von grigri-Pflanzen mit Weissen 
Bliiten solche mit Blass Laeliafarbigen Bliiten ausspalten kénnen. Dies 
hat aber in F; nicht festgestellt werden k6nnen, weshalb diese Erkla- 
rungsmoglichkeit fallen gelassen werden muss. 
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Eine andere Erklarungsmdéglichkeit ist die, dass die Konstitution 
grigri die Ausbildung der Bliitenfarbe Blass Laeliafarbig bei einer Reihe 
von Genkombinationen fiir Testafarbe unterdriickt und nur bei gewissen 
erméglicht. Mit dieser Annahme stehen die in F, und F; gefundenen 
Resultate einigermassen gut in Einklang, jedenfalls widersprechen sie 
dieser Annahme keineswegs. 

Wir wissen, dass in beiden Kreuzungen, 145 und 162, eine Spal- 
tung in fiinf Genpaaren stattgefunden hat, in einem Genpaar fiir die 
bisher nicht analysierte Bliitenfarbe Blass Laeliafarbig und in vier Gen- 
paaren fiir Testafarbe, Gri—gri, C—c, J—j bzw. Ins—ins und G—g. 
Das hier wirksame Genpaar fiir Blass Laeliafarbig—Weiss reihe ich — 
ohne einstweilen einen Beweis dafiir zu haben — provisorisch in die 
Allelenserie V—v,,,—v, den Bliitenfarben Bischofsviolett—Laeliafarbig 
—Weiss entsprechend, ein, und bezeichne die hypothetische neue Allele 
mit dem Symbol v,,,. abgeleitet von pallidiflorus = blassbliitig. Es 
wiirde also hierdurch die Allelenserie V—v,,,—v,,,;— resultieren. Zur 
Erklérung der gefundenen Spaltungsverhaltnisse nehme ich nun weiter 
an, dass das Gen v,,, bei grigri-Pflanzen in den vorliegenden beiden 
Kreuzungen nur dann zur Ausbildung der Bliitenfarbe Blass Laelia- 
farbig fiihrt, wenn im tibrigen entweder die Konstitution C JG oder 
C J Ins vorhanden ist; in allen iibrigen Fallen, wenn nur je eines oder 
zwei dieser Gene in dominanter Form vorhanden sind, sollte die Bliiten- 
farbe Weiss resultieren. 

Ausgehend von den eben gemachten Annahmen wurde das folgende 
Schema fiir eine Fiinfgenenspaltung errichtet, das zur Erklarung der 
Spaltung in Bliitenfarbe fiir beide Kreuzungen, 145 und 162, benutzt 
werden kann (siehe S. 264). 

Fir die grigri-Individuen mit Blass Laeliafarbigen Bliiten besteht 
noch immer ein “geringeres Defizit. Eine Schwierigkeit bei der Beur- 
teilung erscheint diesbeziiglich kaum wahrscheinlich, da in der Gruppe 
der Gri-Individuen, wie bereits dargetan, fehlerfreie monohybride Spal- 
tung hat festgestellt werden kénnen. Eine Annahme dass die Bliiten- 
farbe bei den grigri-Individuen sich mehr Weiss nahern und dadurch 
ab und zu fehlerhatte Beurteilung (als Weiss) verursachen kénnte, kann 
nicht gutgeheissen werden, da dies dann auch fiir die Elternlinien L. 59 
und L. 60 Giiltigkeit haben miisste, was indessen nicht der Fall gewesen 
ist. Wahrscheinlicher diinkt mir, dass in dieser Gruppe ein geringerer 
Ausfall infolge schwacherer Vitalitat zustande gekommen ist. 

Die bisher aus F; vorliegenden Resultate sprechen dafiir, dass die 
Grundlage fiir die gefundene Spaltung die richtige ist. Es zeigte sich 
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fast ausschliesslich Samen mit der Testafarbe Graulich Weiss und den 
eben genannten drei Testafarben ausgesat, weshalb die aufgeworfene 
Frage vorlaufig nicht endgiiltig entschieden werden kann. Ein Studium 
der F;-Spaltung nach Individuen mit den Testafarben Steinfarbig, 
Maisgelb, Schamois und Bister wird hier klaren Bescheid geben. 

Sollte sich die oben gemachte Annahme der inhibierenden Wirkung 
von grigri auf die Bliitenfarbe Blass Laeliafarbig in den angeftihrten 
Fallen als stichhaltig erweisen, so ware Gri, mit gewisser Begrenzung, 
als ein Grundgen fiir die Ausbildung dieser Bliitenfarbe zu bezeichnen. 
Dann waren drei Grundgene fiir Bliitenfarbe bekannt, das Gen P fiir 
Pigmentbildung iiberhaupt, das Gen T fiir Ganzfarbigkeit der Testa und 
schliesslich Gri mit gewisser begrenzter Wirkung. 

Schliesslich soll in diesem Zusammenhang erwahnt werden, dass 
eine Spaltung in Blass Laeliafarbig und Weiss von mir auch in einer 
anderen Kreuzung, Nr. 83, beobachtet worden ist. Diese Kreuzung wurde 
ausgefiihrt zwischen einer Linie mit der Testafarbe Geschwefeltes Weiss 
ohne Corona, L. 29, und einer solchen mit starker Dunkel Blaugriiner 
Corona, L. 23. Es wurde die Vererbung der Corona studiert und fiir 
diese monohybride Spaltung nach dem Zea-Typus, 1 CorCor : 2 Corcor : 
1 corcor gefunden (LAMPRECHT, 1934 a). Hierbei und bei einer Wieder- 
holung der gleichen Kreuzung in F: sowie bei einem Studium von F; 
konnte tberdies festgestellt werden, dass die Bliitenfarbe Blass Laelia- 
farbig mit starker, corcor, bzw. sehr schwacher Corona, Corcor, parallel 
geht, wahrend die Individuen ohne Corona, CorCor, Weisse Bliiten 
hatten. Die beiden F,-Generationen zeigten folgende Zahlen: 

{) Gefunden: 150 CorCor:308 Corcor:145  corcor 

Erwartet: 150,75 » : 301,50 » : 150,75 » 
D/m fir 
je ete! |e 0,07 0,53 0,54 
2) Gefunden: 56 CorCor: 99 Corcor:51  corcor 
Erwartet: 51,50 » : 103,00 » :61,50 » 
D/m fiir 
i Lee eee 0,73 0,56 0.08 


In beiden Fallen besteht sehr gute Ubereinstimmung mit einer mono- 
. hybriden Spaltung. In bezug auf die Bliitenfarbe entspricht diese also 
im ganzen: 


Gefunden: 603 Blass Laeliafarbig : 206 Weiss 
Erwartet: 606,75» > : 202,25» 


D/m fiir 3:1— 0,30 
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In den beiden hier untersuchten Kreuzungen 145 und 162 ist es 
gleichfalls zu einer Spaltung in Cor—cor gekommen. Eine Analyse ist 
hier indessen nicht gut durchftihrbar gewesen, da sich die Graulich 
Weissen Samen hierzu — wenigstens auf Grund bisheriger Beob- 
achtungen — tberhaupt nicht eignen. Bei den Samen mit der Testa- 
farbe Geschwefeltes Weiss konnte diese Spaltung schén verfolgt wer- 
den. Es ist daher héchst wahrscheinlich, dass die Blass Laeliafarbigen 
Bliiten in allen drei Kreuzungen, 83, 145 und 162, durch Corcor und 
corcor verursacht wird. In vorliegender Arbeit habe ich indessen fiir 
Blass Laeliafarbig provisorisch ein der Allelenserie V—v,,,—v zuge- 
hériges Gen v,,, angenommen. Weitere Untersuchungen werden ent- 
scheiden miissen, ob das in Frage stehende Gen dieser Allelenserie an- 
gehort oder nicht. Im letzteren Fall ware die Bezeichnung Cor—cor 
beizubehalten, im ersteren ware sie durch v,,,—v zu ersetzen. 


SUMMARY. 


1. In the present paper the author records the results of a genetic 
analysis of a hitherto unknown seed-type of Phaseolus vulgaris. This 
so-called griseoalbus-type is characterised by a pale greyish white 
seed coat with only slightly coloured hilum margin. 

2. Two griseoalbus-types with slight differences in the hilum 
margin colour have been crossed with a white-seeded PP-bean strain 
with all genes for seed coat colour in recessive form. 

3. In both crosses a segregation is observed, partly in three colour 
genes, partly in a new gene for the griseoalbus-character. The new 
gene-pair for this latter character are designated as Gri—gri. 

4. The colour-genes which segregate in these two crosses are 
C, J, Ins and G. Ins—ins is a new gene-pair having the same effect 
as J—j, which for the first time is substantiated in the present in- 
vestigation. 

5. It is shown that the constitution grigri in the present case 
always prevents the development of those seed coat colours which are 
otherwise produced by those genes mentioned in par. 4. and their dif- 
ferent combinations. All these individuals with grigri develop seeds of 
the griseoalbus-type, with but one exception, viz. for seeds which among 
genes for seed coat colour only have C in dominant form. Such seeds 
produce a purely white seed coat. 

6. The latter effect of grigri is that seeds with the constitution 
PP CC and PP Cc with the colour sulphureous-white among its pro- 
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genies cannot segregate griseoalbus-seeds, but only purely white, which 
is shown in the third generation. These seeds represent an entire new 
genotypical group of purely white seeds. 

7. The occurrence of two gene-pairs with the same effect on the 
seed coat colour, i. e. J—j and the new gene-pair Ins—ins, causes a 
segregation difficult to explain (v. Table 4), which however, after the 
establishment of the genotypical constitution, gets its simple explana- 
tion (see page 260). 

8. Both griseoalbus-strains used for the crosses are characterised 
moreover by a hitherto unanalysed flower colour, pale Laelia. As the 
other parent-strain (PP) has a white flower colour a segregation takes 
place in both these colours, which, however, is a complicated occurrence. 

9. Among the grigri-individuals there is a great deficiency of 
those with coloured flowers, while the segregation inside the group 
GriGri-individuals is normal monohybrid. On account of the results 
in F, it is assumed that grigri in the great majority of genotypes prevents 
the development of the flower colour pale Laelia. 

10. The gene for producing this flower colour is very likely identical 
with the gene for producing Corona on the seed coat, cor (see 
LAMPRECHT, 1934 a). 
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CYTOLOGICAL STUDIES ON CAMPANULA 
ROTUNDIFOLIA 


BY TYGE W. BOCHER 
GENETICAL LABORATORY OF THE ROYAL VETERINARY AND AGRICULTURAL COLLEGE, 
COPENHAGEN 





Ae ce: investigations during the last few years have shown 
that the Linnean species may often be conceived as groups of 
minor units, so-called ecotypes. We may, like MATSUURA (1935), divide 
them into »geno-ecotypes», i. e. such as have proved distinguishable 
by cultural experiments, and »karyo-ecotypes», distinguishable by cyto- 
logical investigations. The Linnean species that are most remarkably 
polymorphous will often be richest in ecotypes. Such a very remarkably 
polymorphous species is Campanula rotundifolia. A division of this 
species into smaller units of classification has been attempted by LANGE 
(1856—59, 1880), BERLIN (1884), WITASEK (1902) and StmmMons (1907). 
However, in this case — and in many similar cases — it is extremely 
difficult to make a clear-cut distinction between the microspecies and 
varielies mentioned, because of the numerous intermediate forms. 
Therefore it will be of the greatest importance if in the study of such 
species, rich in forms, cytological and genetical points of view were in- 
cluded. Cytological investigations should furnish information as to the 
number of chromosomes in the various races met with in nature and 
also what cytological phenomena are connected with the group of races 
(e. g. apomixis, abnormal meiosis). The genetical investigation should 
show whether the varieties found were constant if cultivated. In the 
case of Campanula rotundifolia such cultural experiments have already 
been made on a fairly large scale (TURESSON, 1925, 1930). From these 
experiments it was proved that Campanula rotundifolia consists of 
several races, ecologically and morphologically different and constant 
in culture. The following cytological researches are supplementary to 
these results, Campanula rotundifolia races wiih the chromosome 
numbers n — 17 and n = 34 having been found. We have here another 
example of polyploidy in a wild species. Other important examples are 
found in Callitriche stagnalis (JORGENSEN, 1923), Empetrum nigrum 
(HAGERUP, 1927), certain Potentilla species (MUNTZING, 1931 a), Festuca 
ovina (TURESSON, 1931), Vaccinium uliginosum (HAGERUP, 1933), 
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Biscutella laevigata (MANTON, 1934), Nasturtium aquaticum (MANTON, 
1935), Fritillaria camschatcensis (MATSUURA, 1935b) and Allium 
schoenoprasum (LEVAN, 1936). 

The cytological material of Campanula rotundifolia originates 
partly from Denmark, partly 
from East-Greenland, which I 
visited during the summer of 
1932 as a member of the second 
East-Greenland expedition of the 
Scoresbysund Committee. It was 
the particularly great and con- 
spicuous difference between the 
types of Campanula rotundifolia 
in East-Greenland that suggested 
to me the idea that possibly several 
cytologically distinct races of this 
species exist. The types in- 
‘vestigated were the following: * 

1) An arctic, 1—2-flowered 
dwarf type with a small corolla 
(Fig. 1A) mostly like var. uni- 
flora LANGE. The material from 
Cape Ravn, East-Greenland, 68° 
31’ n. lat. n= 17, see Fig. 3 a—h. 

2) An arctic-subarctic, rather 
tall type with 1 (rarely more) 
large flower (Fig. 1B) var. 
arctica LANGE. The _ material 
from Tugtilik, East-Greenland, 
66°20’ n. lat. n = 34, see Fig. 2 a. 

3) Ordinary many-flowered, 
Fig. 1A. Campanula rotundifolia. Dwarf branched lowland type. Material 
type from Cape Ravn in East-Greenland, from 3 localities in Denmark was 
n— 17. B. Campanula rotundifolia. Large- examined. a) Randbol heath in 


flowered, tall type from Tugtilik, East- ‘ a 
Greenland, n = 34. Both figures X 1/2, Jutland (n= 34, see Fig. 3 j), 








8 


1 All fixations were made in NAvASHIN’s fluid. The flower buds were also 
subjected to a short preparatory fixation in CARNOy’s fluid. As regards the micro- 
tome technique, the thickness of sections used was 9. Staining was made in iodine 
gentian-violet. 
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b) Rervig in N. W. Seeland (n = 34, see Fig. 3i, k and 1), c) Botanic 
Gardens in Copenhagen (n == 34, see Fig. 2 b). 

4) In addition to the material of Campanula rotundifolia, material 
from Botanic Gardens in Copenhagen of Campanula Scheuchzeri VILL. 
was examined for comparison. This species, according to HEGI, is very 
difficult to distinguish trom C. rotundifolia, in particular resembling 
the above-mentioned var. arctica LANGE. The chromosome number 
was found to be n= 34, see Fig. 3m. The number n= 34 for C. ro- 
tundifolia agrees with a count made by MARCHAL (1920); the number 
n = 20 (ARMAND, 1912) is thus less probable. 

In the mitoses of the races with 34 chromosomes (Fig. 2) examined 


wot 








Fig. 2a. Mitosis from the nucellus tissue. Tetraploid type from Tugtilik, East- 
Greenland, 2n = 68. — b. Mitosis from the root-tips. Tetraploid type from Botanic 
Gardens in Copenhagen, 2n — 68. 


a great difference in the size of the chromosomes is seen. There is a 
steady transition from rather long to quite short chromosomes. 4 of 
the chromosomes in Fig. 2b carry a satellite. The number 2n = 68 
was determined with a fairly high degree of certainty, in only a few 
cases was there any difficulty in deciding whether we had to deal 
with a horse-shoe shaped chromosome or 2 comma-shaped chromo- 
somes, slightly curved towards each other (see Fig. 2 b in the chromo- 
some plate at the top to the right and the chromosomes a little to the 
left of the middle of the plate). 

The difference in the size of the chromosomes also appears during 
meiosis (see Fig. 3 a—c, i—j). In other respects this stage takes place 
quite normally. Before diakinesis similar locally thickened threads, 
such as MODILEWSKI (1934) mentions in Adenophora, were noticed. 
Diakinesis does not pass on direct into the metaphase, but as described in 








Fig. 3a—h. Meiosis in pollen mother-cells of diploid Campanula rotundifolia; 
n=17. a: diakinesis. b—c: introductory stage of metaphase. d—f/: metaphase. 
g—h: anaphase. i, k and I: Meiosis in the macrosporangium of tetraploid Campanula 
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Adoxa (LAGERBERG, 1909) a stage of short duration is inserted, in 
which the nucleolus and the nuclear membrane have disappeared and 
in which the gemini are scattered on the spindle just formed. Later 
on they arrange themselves more and more in the equatorial plane. 
The nuclear spindle often possesses more than two poles (Fig. -3c 
and j). In the tetraploid form no configuration of more than two chro- 
mosomes could be ascertained during meiosis, as found in tetraploid 
Campanula persicifolia (GAIRDNER and DARLINGTON, 1931). 

In spite of the normal meiosis and the later normal homotypic 
division dwarf pollen was found in some of the types examined. A 
comparison of the pollen in the material from Greenland with the 
pollen in the material from Denmark itself showed that the types from 
Greenland with n= 17 and n = 34 contained much more dwarf pollen 
than those from Denmark with n= 34. 

The Greenland types had between 12 and 22 per cent., the Danish 
between 4 and 0 per cent. dwarf pollen. Dwarf pollen, as is known, 
may arise after an abnormal meiosis, but as meiosis proceeds normally 
here, the appearance of dwarf pollen in this case must be explained 
differently. During the study of the prophase and diakinetic stages in 
the Greenland type with n= 17 the much commented phenomenon of 
cytomixis (GATES) was observed rather frequently (in one pollen sac 
extrusions of chromatin occurred in 10 per cent. of the pollen mother- 
cells). Conversely cytomixis was of extremely rare occurrence in the 
Danish material. It is possible that the occurrence of dwarf pollen may 
be connected with cytomixis, this phenomenon probably not being an 
artificial product [see: BOCHER (1932), KATTERMANN (1933), GELIN 
(1934), KIHARA and LILIENFELD (1934), MADGE (1934), MATSUURA 
(1935 a), and GUSTAFSSON (1935)]. 

In the case of Campanula rotundifolia there is an obvious diffe- 
rence in the size of diploid and tetraploid plants, the diploid specimens 
being weaker and lower than the tetraploids. In Vaccinium uliginosum 
(HAGERUP, 1933), too, the tetraploid plants are bigger than the diploid 
ones. Other tetraploid races occurring in nature, e. g. Empetrum 
hermaphrodiium, have, however, no giant character and are hereby 


rotundifolia from Rorvig, Denmark; n = 34. i and I: diakinesis, k: metaphase (the 

4 chromosomes at the farther end to the left in the plate were upset in being cut 

by the microtome). — j: introductory stage of metaphase in meiosis in the macro- 

sporangium of tetraploid C. rotundifolia from Randbel heath in Jutland, Denmark; 

n = = 34. —  m: homotypic metaphase in pollen mother-cells of Campanula Scheuch- 
zeri VILL. from Botanic Gardens in Copenhagen; n = 34. 
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quile dissimilar to the tetraploids produced experimentally. We have 
here touched upon the question, whether the tetraploids occurring in 
nature may be compared direct to those produced experimentally 
(compare MUNTzING, 1931 b). As regards experimentally produced 
tetraploids it is maintained 1) that the increased number of chromo- 
somes involves gigantism. 2) that the increased mass of chromatin in- 
volves increased volume of nucleus and of cell; this rule applies to 
pollen grains, too [compare WINKLER (1916), JORGENSEN (1928)]. None 
of these rules, however, can be said to hold absolutely true for the tetra- 
ploid types occurring in nature. For instance, in my material of diploid 
and tetraploid Campanula rotundifolia it was not possible to ascertain 
any difference in size between the pollen mother-cells and the pollen in 
the two types. On the other hand, judging from the figures given by 
HAGERUP, there is a slight difference in the size of the pollen mother- 
cells in the two types of Empetrum, and a great difference in that respect 
between the two types of Vaccinium uliginosum. 

TISCHLER (1935) has endeavoured to prove that in the north more 
tetraploids exist than in the south. He considers tetraploidy to be a 
function of the severer climate in the north. Positive evidence of such 
conditions of dependence, however, can only be obtained by a study of 
the chromosome races within the species (compare also STOCKWELL, 
1935). The distribution of diploid and tetraploid Empetrum supports 
TISCHLER’s theory whereas the conditions in Vaccinium uliginosum and 
Campanula rotundifolia seem to disprove it. In these species the 
diploid types are found in the north, whereas the tetraploid forms 
occur in the south. This seems also to be true of Greenland, where di- 
ploid Vaccinium uliginosum and possibly Campanula rotundifolia grow 
in the most strongly pronounced arctic areas. As a third example 
apparently disproving TISCHLER’s theory we may mention that the di- 
ploid Fritillaria camschatcensis is an alpine plant, whereas the triploid 
form is a lowland plant (MaTsuuRA, 1935 b). 

The origin of the tetraploidy in nature is said to be partly extreme 
conditions of temperature (HAGERUP, TISCHLER), partly stimulation by 
wounding (biting off by browsing; GAMs, 1933). As appears from the 
above explanation we cannot simply apply the experience from arti- 
ficially produced tetraploids to those occurring in nature. The relations 
between diploid and tetraploid Campanula rotundifolia are probably less 
intimate and may be of a different nature from that existing, e. g. be- 
tween a diploid and an artificially produced tetraploid Solanum nigrum. 
The tetraploid Spartina Townsendii, according to HusKINs (1931), has 
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arisen from a crossing of species and a duplication of chromosomes 
following. Certainly other tetraploids occurring in nature are also to be 
regarded as allopolyploids. With respect to ecology there is so much 
difference between Empetrum nigrum and E. hermaphroditum and 
between diploid and tetraploid Vaccinium uliginosum that it is difficult 
to imagine the tetraploid forms to have arisen from one and the same set 
of chromosomes. Empetrum hermaphroditum and tetraploid Campa- 
nula rotundifolia may have arisen centuries or thousands of years ago 
after a crossing of diploid species. At any rate the tetraploid forms are 
much more different from the corresponding diploids than is e. g. an 
autotetraploid Solanum produced artificially.. According to HOLMGREN ~ 
(1919), the tetraploid Erigeron unalaschensis is in all probability not an 
autotetraploid either. Compared to the closely allied diploid E. erio- 
cephalus, E. unalaschensis is, indeed, no giant type, nor is the volume 
of its nucleus essentially larger than that of the diploid form. However 
the duplication of the chromosome number may have taken place, it is 
clear that polyploidy in a species may lead to greater variation, thus 
increasing the possibilities of the species for further distribution, but this 
advance need not be towards areas with severer external conditions. 

Whether the diploid Campanula rotundifolia in relation to the 
tetraploid form may be conceived as a relic, like diploid forms of Biscu- 
tella laevigata (MANTON, 1934), I am not able to decide. But there is 
nothing to prevent an older type from having existed during long 
periods even in arctic districts where no doubt small spots, free from 
ice, have existed during the glacial epoch. 


I take this opportunity of expressing my sincere thanks to Pro- 
fessor Dr. phil. C. A. JORGENSEN for much valuable advice and for the 
great interest he has shown in my work. 

Copenhagen, Nov. 25, 1935. 
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{’ the course of my cyto-genetical investigations of Allium I have with- 
in several species come across forms with different chromosome 
numbers. This was particularly the case in Allium nutans L., in which 
species I have so far met with more than 60 different somatic numbers. 
I have about 2000 plants of this species in culture, consisting partly 
of my original material obtained from botanical gardens and in a few 
instances from natural habitats, partly of a large number of progenies 
after free flowering, after inbreeding, and after crosses, Up to the 
present I have determined the chromosome number of abcut 500 
individuals belonging to this species. I have. found most numbers 
between 2n = 16 and 2n = 76, except the number 2n = 20, and also 
some isolated higher numbers: 2n = 87, 90, 93, and 108, the last- 
mentioned number being so far the upper limit for this species. 
Allium Schoenoprasum L. is another species having a variation in 
chromosome number. In nature there are diploid and tetraploid forms 
(2n = 16 and 32). In the progeny of an artificial triploid (2n = 24) 
the chromosome number of about 600 individuals was determined. All 
numbers between 2n = 16 and 2n = 34 were found, except the number 
2n = 20, and alse the numbers 2n = 37, 38, and 45 (for further partic- 
ulars concerning this progeny see another paper in this issue). The 
number 2n = 20, which I have never found in Allium, seems to con- 
stitute a maximum for chromosomal unbalance, situated as it is in the 
middle between the diploid and triploid chromosome number within 
the 8-series, thus within the area most sensitive to disturbances in the 





chromosome balance. 

Species such as Allium nutans and Schoenoprasum are exception- 
ally well suited for investigations of the dependence of morphological 
characters on the chromosome number. During the past two summers 
I have therefore made systematic observations of the morphology of 
these species. Although my investigations. especially as far as Allium 
nutans is concerned, have not yet been concluded, the results already 
obtained are of certain interest. At this occasion a table is given showing 














POLYPLOIDY AND SELF-FERTILITY 279 





the dependence of the self-fertility on the chromosome number: I have 
studied the self-fertility as seed-setting after bag isolation, and herein 
lies perhaps a certain source of error: for vigorous plants suffer less 
from being isolated in bags than weak plants and are thus furthered at 
the expense of the latter. With regard to Allium Schoenoprasum, how- 
ever, some of the results were controlled by carrying out cell isolations 
parallel with the bag isolations. The results of these two different 
methods of isolation accord very well, hence the isolations in bags may 
also be considered to present a picture of the self-fertility. 


TABLE 1. Chromosome number and self-fertility in Allium. 




















| | 
Allium Schoenoprasum | Allium nutans | 
t 3 a eS, | 2s] se | 8 te tS | eSg | seo | 
eff | 8a2 1/252 | G82) ges | 224 | 288 | FSe | 
Ps£ | 32 | a2 / S52] 288 | se) €e5 | Fee | 
2%Ss Sioa | aoe | see 2a3 mera, | Cone | sea | 
1 ae = | ade | ZS | a=* | oO c Zs | ZS¢= | a8 
| \ | I} | 
—7 i 1 o | o | 49! 19 1 i | 
18-19 | 4 0 0 sais. {| 2 | «& 
20—21 | 0 a — | Bs 120 | 70 58,2 
22-23 | 10 0 0 | 36-43 63 | 45 71,4 
“-S | tt 1 5, «|| 44—a1 32 22 68,s 
2-27 | 14 1 7 || 52—59 31 21 67, 
283-29 | 84 11 |) «13, «| 60-67 | 6 21 80,s 
30-31 | 153 47 30,; || 68—75 | 5 1 20,0 
32—33 33 15 45,5 | 76—83 0 - — | 
>33 | 3 | 2 | 6, | >83 | 3 | 3 100,0 | 
Total | 333 77 — | (28, Total | 329 | 186 | 565 | 


In Table 1 the material of Allium Schoenoprasum has been grouped 
into classes of two chromosome numbers, while the classes in Allium 
nutans comprise 8 chromosome numbers. From the table it will be ™ 
seen that in both species plants with chromosome numbers below the 
triploid number are highly self-sterile, only exceptionally do such plants 
set a few seeds when isolated. When the chromosome number is 
above the triploid number self-fertility commences to increase, rather 
rapidly at first, then more slowly. And when the chromosome number 
has passed the tetraploid number, the self-fertility curve seems to be 
rather near its maximum. 

The course of the self-fertility curve resembles that taken by the 
normal viability curves, as they have been constructed to show, for 
example, the connection between the chromosome number and the 
height of the plants, the width of the leaves, the number of stalks, the 
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length of the perigonal leaves etc. This self-fertility curve differs, how- 
ever, from pure viability curves in the low degree of self-fertility shown 
by the diploids. In the majority of viability characters the diploids 
exhibit a considerably greater viability than the aneuploid classes bet- 
ween the diploid and triploid number. This indicates that, in addition 
to pure viability factors, special self-fertility factors also play a part 
(ef. conditions in Prunus). 

In this decided self-sterility of the diploids I see one of the factors 
which have given the impulse to polyploidy in such species as Allium 
nutans and Schoenoprasum. If diploid forms are really quite self- 
sterile, this fact alone should be sufficient to give rise to polyploidy 
within the species, provided other conditions for the origin of poly- 
ploidy are present. 

Hilleshég, February, 1936. 
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I. INTRODUCTION. 


rt; works of HEITz (v. among others 1932 and 1935) on eu- and 
heterochromatin have considerably increased our knowledge of 
the morphological differentiation of the chromosomes. As the occurrence 
of heterochromatin and poverty of genes (or gene passivity), at least in 
Drosophila, appear to be correlated phenomena, the morphologically 
perceptible differentiation of the chromosomes can also signify a phy- 
siological differentiation: owing to lack of genes the heterochromatin 
has no need of entering into any resting stage, for in HEITZ’s opinion, 
in accordance with BOVERIs conception, the genes function only in the 
resting stage, during the progress of the nuclear division they are in- 
active. 

According to a fairly generally accepted view the chromosomes 
during the divisional stages consist, in addition to the chromonemata, 
of an external layer (matrix, pellicle, calymna), which increases in 
thickness from prophase to metaphase, disappearing in the late telo- 
phase. — This view agrees with the conception of HEITZ and BOVERI 
of the passivity of the genes during the process of division. The 
chromomeres are not only imbedded in a thin linin layer as at the early 
prophase (SCHAFFSTEIN, 1935) but the entire chromosome or chromatid 
is enveloped in a thick sheath. Of what happens to the chromosomes 
on entering into the resting stage we have very little knowledge, how- 
ever, we only know that they probably change into a less viscous form 
and that the spiralisation decreases in intensity although traces of it 
may be still discerned in the next nuclear division (relic spirals, 
DARLINGTON, 1935 b). In the resting stage the chromosomes after the 
close of the telophase retain their relative positions until the next pro- 
phase sets in. According to DARLINGTON, the reproduction of genes and 
fibrils takes place in the resting stage. Other investigators consider that 
it occurs much earlier, the chromosomes already being double at the 
prophase—meltaphase of the preceding division. To find a plausible 
solution of this problem is one of the most important tasks of cytology. 

Hereditas XXII, 19 
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That hormones and enzymes can effect the course of cell-expansion 
and nuclear division has been demonstrated by many workers, but the 
process of nuclear division cannot be exclusively hormonally condition- 
ed. Divisions do not begin until the onset of the process of germination, 
that is, when cells and nuclei absorb moisture. Thus there are obvious 
reasons for assuming that there is a certain connection between the 
course of division and the water content of the nuclei. In the following 
pages the significance of this connection will also be discussed in detail. 

The main questions which will be considered in the present paper 
are concerned with the time when the reproduction of the chromosomes 
takes place and the physiological nuclear causes of the commencement 
of mitosis. In a subsequent paper the change of the chromosomes in 
the death process will be treated fully, in the present paper it will only 
be discussed incidentally. In close connection with the problem con- 
cerning the reproduction of the chromosomes is the important question 
of the interrelation between the two types of nuclear division, and a 
separate communication will therefore deal with the nature of meiosis. 


Il. MATERIAL AND METHODS. 


In all investigations roots of germinating seeds of the barley pure 
line Gullkorn (Hordeum distichum nutans) have been examined. Each 
ripe seed contains, in addition to the cotyledon and the reserve food 
material, the plumule enclosed in its coleoptilum and also usually five 
roots enclosed in a coleorhiza. In germination the roots and the 
coleorhiza jointly rupture the wall of the caryopsis and then the roots 
pierce the coleorhiza. Fixations were made almost exclusively at the 
newly germinated stage, that is when the roots had just ruptured the 
coleorhiza. Seeds with unruptured coleorhiza have also been fixed. In 
all cases the whole of the germinated seed has been placed in the 
fixative so that in this way it might be possible to embed roots from 
one and the same seed together in paraffin. The fixative used was a 
chromacetic acid—formalin mixture, for the most part diluted with 
water. The sections were always longitudinally cut, 17 uw thick and 
stained with gentian violet. 

In all X-ray irradiations a Coolidge tube belonging to the Geological 
Institute of Lund University was employed. The anticathode was placed 
perpendicularly in the vertical plane so that the rays fell on a surface 
divided into nine squares under the Coolidge tube. In these squares 
were placed nine rectangular boxes (17 X 10 cm.), arranged quite sym- 
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metrically in relation to the anticathode (v. Fig. 1). The anticathode 
was thus exactly perpendicular above the centre of box No. 1b. The 
distance from the anticathode to the centres of the different boxes will 
be seen from the figure. As the anticathode is not radially constructed 
all symmetrically placed boxes will not be uniformly irradiated. This 
will, however, be so in the 

case of boxes Nos. 1 a and pe clas 
1c, 2a and 2c and 3a \ 
and 3c, but not 2a and 











3a, 2b and 3b, 2c and 3a 36h 3C¢ 
3c. In each box a few 
hundred seeds were sym- Sion 28 29 

, 20777. 246M 


metrically placed. Table 1 
shows the duration of the 
irradiation, etc. for the 
entire material. The table 
also includes some series 
which were not ready to be 
examined cytologically or 
have only been subjected 
to a genetical analysis. A 
report of the genetical 
results will be given in a 
later paper. 

The A and B series 
recorded in Table 1 are 209 26 2¢ 
characterized by different 
water content. When these 
tests were being planned 
in the autumn of 1934 y 
samples of seeds of four a ae i alee 
different annual crops of ee ee ae aa <i ati 
Gullkorn were obtained 
from the Barley Department of Sveriges Utsadesférening, Svalédf. All 
seeds had previously been kept in practically the same manner. On 
6th October 1934 determinations of the water content were made on 
these four crops at the Seed Control Department (Table 2). Each sample 
was then divided into two portions, which were stored separately. Thus 
the A series were placed in an Experiment Barn belonging to Sveriges 
Utsadesférening (cold room), the B series, on the other hand, were stored 
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TABLE 1. Methods of X-Raying. 





















































| Time of | kV | Placed Date for | 
| X-raying ial saliaael | in box No. X-raying 

l 
ABS AN ccissceessescess | 2am: | 5 | 2,4 Ic 26/4 35 

List Lj Caner » » » | la » 
ee » » » 3c » | 
Bliss. .) en | » » » 3a » 
| 1932 AI .. » » » 3b » 
fe Liked 2) eee » » » 2b » 

1931 AI .. » » » 2c » 
LAL EU ee » » » 2a » 
> eee 3h 96 25 | 2c 27/435 
| [hc | eee » » » 3c » | 
PE LUSshe.\ f ere » » » 2c » | 
. .. ae » | » » 3c » | 
| MBSE AGG Wc. .ccscncsscs 2h 95 2,4 1c 8/5 35 | 
., » » » | 1b » | 
pL...) | ae ee » » » | 2c » 

1931 BIT. » |» » |b » | 

| 

BIII | | | 

fe Sy re 24/2h. 96 2s | la 18/935 | 

oe) ee » » » 1c » | 
| 1934 1%/sh. ......... » » » 2a » 
fees Oe Fy eee » » » 2c » 
| 1934 31/4h » » » 3a » 
| 1931 34/sh » | » » 3c » 

1933 dry.. » » » la » 

NORE MANY: <ocs.s2<<csc50 » » | » | 1c » 
| 1933 14/eh. » » » 2a » 
19032 4 %jet. ........ » » » 2c » 

& 3, _e » » | » 3a » 
E952 SEM.  c.0ccscce » » » 3c | » 

} 

| AIV | 

| 1935 dry.. » > » 1c 5/2 35 
| 1935 1h... » » » la » 
CLES » » » 1b » 
oc » » » 2c » 

| 1934 1h... edi » » » 2a » 

1934 3h... » » » 2b » 
| 15 tl: re » » » 3c » 
pe lisse Lt eee » » » 3a » 
| ASE MRS «5 oscecsensecs » | » » 3b » 
| 
| BIV | 
| AD S4 RADY. 22 co nassoeesae » » » 2c » 

1934 1h..... » » » 2a » 
| | bs | ne | » » » 2b » 

BSR MODY 5505500502500" » » » 3c » 
fie Ls] Ue oereees » » » 3a » 
Cr ee » » | » | 8b » 
te » | » |» la » 

AG SS SESW os sezcccses | » | » » 1c » 


The following Series were X-rayed at the same time: 1934 A I—1931 BI, 1934 
AII—BII, 1933 AII—BII, 1932 A II—1931 B II, 1934 B JII dry—1931 BIII 31/sh., 
1933 BHI dry—1932 BHI 3'/sh., 1935 AIV dry—1931 AIV 3h., 1934 BIV dry— 


1934 BV. 
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in a room belonging to the Barley Department (warm and dry room). 
On the 24th April 1935 new analyses of the water content were made. 
The samples of seeds stored in the dry room showed, as expected, a 
considerably lower percentage of water. Between the 8th April and 
the 10th October both series of seeds were stored together in the barn. 
After the latter date the two series were again kept in the same manner 
as during the autumn and winter of the preceding year. On the 4th 
December a new analysis of the water content was made and finally 
on the 17th December tests for germination were carried out (v. 
Table 2). 


TABLE 2. Water Content of the Series Used. 








S/o 1934 
% H,O % H,O 
Bd ee 16,6 Le ee 13,8 | 
ee 14,7 1931 (—3885) ............... 14,6 | 
24/, 1935 
Ror sen | ers a 
REE 10,1 ANE 10,0 
| ereeneseee 14,4  _S Serene | = 14,4 
OTN sha oreicusscsinsis | 10,0 RS 10,2 
4/12 1935 
| 17,3 | 
| 15,4 I clan iiichicat | 148 
| Hiei abcenssthcaniie: 10,7 TN | 10,4 
<  ) SReeeneanennne | oe 1S q..5........... 154 
‘ .. eee EE | 10,2 
| Germination Power (200 seeds) 
| : 1/12 1935 
|: ee | Mie 1 ics) Bee | 
| ER & 2 eee 
| Rene Bu ah ee | 85,5 96 
5. gerne = Ss 2: eee | 91,0 9 


The A and B series in each crop thus have an exactly identical 
origin and the difference in the water content produced artificially is a 
secondary matter. 

It is unquestionable that the germination capacity decreases with 
increasing age to a greater extent in the A series than in the B series. 
This is also a well known fact in practice, where grain which has to 
be stored is dried in a suitable manner. No increased susceptibility to 
mould, etc. could be observed, however, in these cases in the A series. 

Finally, a few words on the method of fixations. As a resting seed 
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does not exhibit any nuclear divisions it therefore contains exclusively 
resting nuclei, and X-irradiation thus strikes only resting chromo- 
somes. The disturbances appearing in the following division thus reveal 
directly the behaviour of the resting nucleus. It is therefore important 
that the fixations be made so that the phase examined is the first division 
after the resting stage. In the majority of cases seeds just beginning to 
germinate were fixed, that is, immediately after the roots had ruptured 
the coleorhiza or when they were still enclosed in the coleorhiza. In 
this way it is possible to find roots entirely without divisions (within 
the unruptured coleorhiza, which has nevertheless pierced the wall of 
the caryopsis), roots with a few divisions and also roots with numerous 
divisions. 

Expansion and division of the cells are not simultaneous pheno- 
mena. Occasionally it has happened that nuclei have started to divide 
before the cells have had time to enlarge (cf. results on p. 328). In 
most cases, however, the enlargement of the cells begins before the 
starting of the nuclear divisions. 

The following is an account of the precise treatment of each series 
(see also p. 302). 

Series I and II. — Irradiated on the 26th and 27th April 1935. On 
the 3rd May 20 seeds of each number were put to germinate. Fixations 
were made of newly germinated seeds on the 4th (no nuclear divisions), 
5th, 6th, 7th and 13th May. 

Series III. — Three samples were selected from each crop. One 
sample was left untreated, the seeds of another sample were entirely 
immersed in distilled water for 90 minutes on the 16th September, while 
the seeds of the third sample were treated in the same way but were 
left in the water for 195 minutes. After this treatment the watér was 
uniformly wiped off the seeds with filter paper. On the 18th September, 
48 hours later, the seeds were irradiated and were put to germinate on 
the 20th September. In spite of the water treatment the coleorhiza 
had in no case ruptured the wall of the caryopsis. On the 21st Septem- 
ber, however, this had been done in some of the series but no roots 
were visible until the 22nd September. One root with divisions was 
fixed on the 21st September, most of the roots examined cytologically 
were taken on the 22nd September. 

Series IV and V. — The moistened seeds in Series IV were subjected 
to a somewhat different treatment. On the 4th December 1935 they 
were immersed in distilled water for 1 and 3 hours and were irradiated 
on the 5th December, about 18 hours later. They were put to germinate 
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on the 8th December. On the 9th December no roots were visible. 
All fixations examined date from the 10th December. Series V were 
not put to germinate until the 21st December. No roots were visible 
on the 22nd December. All fixations examined were therefore made 
on the 23rd December. 


III. PREVIOUS INVESTIGATIONS OF THE PROBLEM AS 
TO WHEN THE CHROMOSOMES DIVIDE. 


The three views advanced on this question may be appropriately 
designated. as follows: 

1) The Single Thread Conception, the chromosomes enter undivided 
into the resting stage after a nuclear division and become divided in 
the resting stage (probably at the end of this stage). This view is 
represented by DARLINGTON (in several works, latest 1935 a and b), 
JANAKI-AMMAL (1932), BELLING (1933), MATHER and STONE (1933) and, 
partly, WHITE (1935). 

2) The Double Thread Conception, the chromosomes are split be- 
fore passing into the resting stage following a nuclear division and they 
are split during the transition between prophase and metaphase in the 
division preceding the anaphase separation. Most cytologists who have 
worked on these problems hold this view. They can, however, be 
divided into two groups according to their different interpretation of 
the microscopical picture. 

a) The longitudinal split visible in anaphase and telophase chromo- 
somes is an actual fact. KAUFMANN (1926, 1934), BELAR (1928°), 
SHARP (1929 and 1934), TELEzYNSKI (1930), ROBERTSON (1931), 
HEDAYETULLAH (1931), GATES (1932), Perry (1932), SIANG (1932), 
SmitH (1932), Kosay (1933), Hoare (1934), ELLENHORN (1934), 
LORBEER (1935), KUWADA and co-workers (1935 and earlier). Cf. also 
Huskins and co-workers (1935). 

b) The longitudinal split seen in the anaphase and _ telophase 
chromosomes is a fixation artefact or an optical illusion, HErrz 
(1935), GEITLER (1934, 1935). BELAR (1928), too, was sceptical about 
the results that had so far been submitted regarding the telophase split. 
GEITLER has described in detail his objections to this view in 1934, 
p. 157 and 1935, p. 297. According to his opinion, the two chromonema- 
spirals are completely pushed into each other at anaphase—telophase 


1 According to BELLING (1933, p. 391), BELAR (1929 a and b) also held the single 
thread view. This is a mistake however. 
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so that they cannot be seen separately in the fixed material. (Cf. also 
KUWADA and NAKAMURA, 1935). In the heterochromatin, however, the 
longitudinal split should reveal the true state of things. 

3) The Quadripartite Thread Conception, the chromosomes are 
quadripartite when entering into the resting stage, dividing for the first 
time at prophase—metaphase and therefore appearing only bipartite 
at anaphase but dividing once more at (anaphase—)telophase. This 
view is represented by NEBEL (1933 and 1935). 

In a critical study of papers on this problem it will at once become 
manifest to the reader that there are great differences of opinion with 
regard to the structure of the chromonemata among those supporting 
the double thread conception (v. DARLINGTON, 1935 a, p. 580 and 
GEITLER, 1935, p. 297). Sometimes the two telophase spirals are con- 
sidered to coil vaguely round one another, sometimes they are re- 
presented as lying parallel and sometimes the two chromosome threads 
are represented as forming a joint spiral. HOARE, who is a representative 
of the first-named view of the interrelation of the spirals, considers that 
»the two chromonemata may repel each other from metaphase to telo- 
phase» (p. 25), but just before that he writes: »It is difficult to under- 
stand why they should suddenly approximate (at prophase) as they 
do in Scilla nonscripta, after remaining at such a constant distance 
apart from one another through so many phases of division». 

Quite as inexplicable from the standpoint of the double thread 
conception is the different appearance of the telophase chromosomes 
in different fixatives, which is emphasized, among others, by 
HEDAYETULLAH (p. 354). »It should be mentioned here that a remark- 
able difference of behaviour is found in the structure of the chromo- 
somes between the material fixed with Merkel’s and other fixatives 
like strong Flemming and Herrman’s. In the former case the chromo- 
nemata of the chromosome give a distinctly chromomeric appearance 
and they generally lie parallel and show no interchromosomal con- 
nection by fine more or less chromatic threads ... In the latter case 
the chromonemata are uniformly chromatic throughout their length at 
the earlier stage of the telophase, and are intertwined with each other 
more loosely than they were at the anaphase. » 

According to GEITLER and HEITZ, all these studies of telophase 
stages are unreliable. HEITzZ, who in conjunction with his extensive 
investigations of the heterochromatin and the changes in the chromo- 
somes on entering the resting stage has closely studied’ telophase 
chromosomes, says (1935, p. 419): »Ich halite es fiir sehr wohl méglich 
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dass alle in somatischen Anaphasen und Telophasen angegebenen um- 
einander gewundenen Spiralen auf falscher Beobachtung beruhen>. 

For that reason GEITLER maintains, in agreement with KUuwaADa 
and co-workers, that although the longitudinal splitting of the chromo- 
somes takes place in the prophase—metaphase of the preceding division 
nevertheless the two chromonemata in each chromatid at anaphase— 
telophase are made up of two spirals completely pushed into each 
other. In his opinion the direct observation of ordinary chromosomes 
cannot be decisive. The visible longitudinal split in the hetero- 
chromatin in moss chromosomes (LORBEER) constitutes, in his opinion, 
a proof of the correctness of the double thread conception. But it is 
hardly possible to attach greater value to the heterochromatin than to 
ordinary telophase chromosomes. Even the heterochromatin is subject 
to great changes during the nuclear division and undergoes, too, certain 
processes of »alveolisation». 

Against NEBEL’s results GEITLER points out, and rightly in my 
opinion, that his pictures »beruhen auf der Rekonstruktion von klein- 
sten Strukturen die als optische Querschnitte durch die Chromonemata 
gedeutet werden» (1935, p. 297), for NEBEL’s investigations of the telo- 
phase chromosomes depend on more than usually drastic methods. 

The double thread conception is not based exclusively on studies 
of telophase chromosomes. According to some investigators, an evident 
longitudinal split appears also in metaphase chromatids (e. g. HUSKINS 
and co-workers, 1935). Objections to the interpretation of an optically 
visible longitudinal split as being real were originally put forward by 
DARLINGTON (cf. DARLINGTON, 1935 a, who gives a summary of some 
of the main objections to the double thread conception). He points 
out that in the use of ordinary light in microscopy the wave length of 
the light so closely approaches the radius of the coil and that »the 
appearance or non-appearance of the split depends on (1) the diameter 
of the chromatid and (2) the wave length of light used». In a certain 
sense GEITLER and ZEIGER (1933) concur with this criticism. HRuUBY’s 
results (1934) in microphotographing with infra-red light show the 
justice of DARLINGTON’s criticism. 

After DARLINGTON’s conclusions it can be taken for granted that a 
longitudinal split observed in the chromosomes need not be real. No 
direct microscopically conclusive evidence in favour of either the single 
thread or double thread conception is obtainable (the quadripartite 
thread conception, on the other hand, is entirely devoid of any proof 
or probability). The importance of the problem necessitates an 
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approach along other lines. With the aid of X-rays certain results 
have been obtained in support of the single thread conception (v. 
p. 293; cf. Huskins and HUNTER, 1935). In this paper the present 
writer considers that he has solved the problem in favour of the single 
thread conception. 


IV. THE DIRECT EFFECT OF X-RAYS ON THE 
‘ CHROMOSOMES. 


The principal works demonstrating our conception of the direct 
effect of X-rays on the chromosomes are the following: For mitotic 
chromosomes LEVITSKY and ARARATIAN (1931), STONE (1933), MATHER 
and STONE (1933), HusKINS and HuNTER (1935), WHITE (1935); for 
meiotic chromosomes STONE (1933), MATHER (1934) and LEVAN (1936). 
See also HELViIG (1934) and especially POLITZER (1934). 

The first noteworthy feature is the high degree of sensitivity of 
meioses or divisions in the pollen grain to irradiation, while resting 
seeds can be irradiated very intensively without causing any decrease 
in their power of germination (v. GOODSPEED, 1930). In MATHER’s 
experiments the reduction divisions were irradiated for 15 minutes, in 
LEVAN’s from 15 to 75 minutes (irradiation was however made at a 
comparatively long distance, and only those divisions that had been 
treated for 15 minutes could be examined, |. c. p. 103), in HUSKINS and 
HUNTER’s experiments, where irradiation was performed in the post- 
meiotic resting stage, only those stamens treated for 2 minutes could be 
examined, whereas those irradiated for 7 and 14 minutes contained 
completely degenerated divisions. In all experiments with resting seeds, 
on the other hand, it was possible to continue the irradiation for several 
hours without too much damage being done. In the experiments I made 
on wheat and oats the period of irradiation amounted to 5—6 hours 
without any noteworthy decrease in the power of germination being 
caused. 

In many kinds of seeds this condition is of course partly due to 
the protection of the radicle and plumule under a thick seed or fruit 
coat. But as PMC or tetrad stages are also covered with thick tissues, 
sepals and petals, anther walls, tapetal cells, etc. this explanation cannot 
be satisfactory. The more probable explanation of the high incidence 
of disturbances in the sexual organs is that the chromosomes are in a 
sensitive stage. According to subsequent investigations this is probably 
their stage of reproduction. In contradistinction to dormant seeds, 
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anthers contain at certain periods a great many nuclei which are 
simultaneously in this sensitive stage. Thus in meiosis the zygotene, 
diplotene and especially the pachytene stages are sensitive. It is true 
that meiosis can set in at different times in different PMC:s of an anther, 
but on the average a great number of the PMC:s commence the division 
simultaneously, and in the different anthers of a flower meiosis starts 
on the whole at the same time. The nuclei in the developed tetrads 
should also be at approximately the same stage (cf. Huskins and 
HUNTER, p. 22), and as the first division of the pollen grain follows 
immediately after dissolution of the tetrad wall the chromosomes are 
probably potentially reproduced (vy. p. 302). In the nuclei in a resting 
seed on the other hand the chromosomes are in the majority of cases 
at a stage far from that of reproduction and on that account are not 
susceptible to irradiation. This may also be the explanation why mature 
male germ cells in Drosophila produce considerably more chromosome 
(and gene) mutations than immature germ cells (HARRIS, 1929; HANSON 
and Heys, 1929). 

One of the most interesting findings in LEVITSKY and ARARATIAN’s in- 
vestigations, confirmed later by STONE and MATHER and STONE and veri- 
fied in a different manner in subsequent studies, is the differential effect 
of X-ray irradiation (cf. the excellent description in POLITZER, 1934). In 
roots in which the divisions are in progress the X-rays have no great 
effect on the prophases and metaphases already begun, which often 
complete their division normally (the chromosomes, however, become 
more or less pycnotic). The divisions which should have succeeded 
these and are thus during the irradiation in the last phase of the resting 
stage are killed and are therefore sensitive to irradiation in quite a 
different manner from those following, in which the frequency of 
disturbances, however, is at first high. After this climax the incidence 
of disturbances becomes much lower, partly of course owing to a 
selection of the disturbed cells so that they cannot again enter into a 
division, but probably also because the nuclei are no longer equally 
sensitive to irradiation. The latter conclusion is not drawn by the 
above-mentioned authors but its correctness will be evident from this 
contribution. LEvitsKy and ARARATIAN write (Il. c. p. 294): >If fixed 
immediately after irradiation the sections of all plants were very poor 
in mitoses, those present being mostly crumpled, with shrunken, de- 
formed and agglutinate chromosomes», and MATHER and STONE (I. c. 
p. 3) say: »First of all any mitoses which are already in progress during 
irradiation are completed without the occurrence of any abnormalities. 
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Then ensues a long resting stage, lasting two days after the heavy 
dosages, and during this period no signs of mitoses are to be seen. 
Finally divisions begin again and the chromosomes show abnormal- 
ities». ‘ 

In their criticism of MATHER and STONE’s conclusions HUSKINS and 
HUNTER have not touched upon or explained these fundamental facts. 
These facts are however compatible with the conception of the nature 
of mitosis as put forward here. According to this view the reproduction 
stages are particularly sensitive to irradiation just as they are susceptible 
to other external disturbances and at the climax of reproduction the 
nuclei are killed if the dosages of irradiation have been heavy enough 
(differential mortality: see a later paper on the process of death). In 
resting seeds the chromosomes are not reproduced, but in a few nuclei, 
just those which first enter into mitosis, the chromosomes (the genes? ) 
are potentially reproduced without having therefore completed the 
reproduction. These nuclei also exhibit the highest percentage of 
disturbances. 

The types of abnormalities, which occur, have been described by 
MATHER and STONE. Fragmentation and fusion end-to-end are the 
commonest phenomena, besides which there occasionally occur ring- 
shaped chromosomes and translocations. HUSKINS and HUNTER dispute 
the correction of this observation. In their opinion, fusion end-to-end 
does not occur. »There is no obvious reason why irradiation should 
cause ends of chromosomes to enter into permanent union.» — »On 
the other hand, our observations indicate that whenever a break occurs 
in a single chromatid the two ends possess an unsatisfied attraction force 
and tend to unite with any chromatid which happens to be near them» 
(pp. 29—30). According to my extensive studies, MATHER and STONE © 
are right. Fusion end-to-end is a very common phenomenon, whereas 
lateral translocations are exceedingly rare. In only one case have I 
discovered any lateral translocations, all the translocations found were 
terminal, but that they can occur more frequently cannot be disputed 
on the basis of my studies, as I have not closely examined metaphase 
plates. The reason why HUSKINS and HUNTER did not find any end-to- 
end fusions should be because of the unsuitability of their material. 
The high incidence of disturbances renders full certainty impossible. 

In their studies MATHER and STONE assert that the fragments 
formed consist exclusively of chromosome fragments, that is the frag- 
ments are double and the two halves are equal in size (v. Fig. 2a), 
while on the other hand chromatid fragments (Fig. 2c) or hetero- 
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geneous chromosome fragments (Fig. 2b) do not occur. Already in 
LEVITSKY and ARARATIAN’s work the occurrence of one heterogeneous 
chromosome fragment was undoubtedly shown, and the two authors 
mentioned above explain this fact as being due to »a slight upset in the 
time of production of abnormalities or of ihe splitting of the chromo- 
somes». HUSKINS and HUNTER, however, demonstrate that hetero- 
geneous fragments occur, although they are not so numerous as the 
equal chromosome fragments (the two authors do not say this direct), 
and WHITE has later corroborated HUSKINS and HUNTER’s observations. 

MATHER and STONE considered that their findings supported 
DARLINGTON’s single thread conception, HUSKINS and HUNTER main- 
tain that their findings supported the double thread conception. WHITE 
considered that he was able to show such a regularity in the formation 
of the chromatid fragments that they should first be formed in nuclei 
dividing at a certain time after X-raying and emphasized that no 
appearances were incompatible with the single thread conception 
(l. c. p. 82). 

According to my investigations, which comprise thousands of dis- 
turbed cells, all three types of fragments occur, and since the X-ray 
irradiations in my material were made exclusively on resting nuclei this 
proves that even resting chromosomes can give rise to all types. Hence 
so far my observations support HUSKINS and HUNTER’s criticism. But 
in almost all cases where the double nature of the fragments was quite 
plain the two chromatid pieces were of the same size. In only 1 per 
cent at most of all evidently double chromosome fragments are they 
heterogeneous. HUSKINS and HUNTER, it is true, say (p. 31): »The two 
chromonemata lie in close juxtaposition through the division cycle prior 
to their separation, and they must at many points both be in the plane 
of irradiation». Nevertheless it has to be pointed out that the double 
thread conception presupposes the occurrence of a much greater number 
of heterogeneous than equal chromosome fragments. In only about 
10 cells, however, have I observed heterogeneous fragments. 

On the other hand, chromatid fragments are somewhat commoner, 
which in conformity with the explanation of their origin given below 
should also be the case. For their formation they require only a 
weakening of the chromosome thread at one place while the hetero- 
geneous chromosome fragments require an impairment of the thread 
at two places. 

Formerly the occurrence of heterogeneous fragments or chromatid 
fragments was considered to be incompatible with the single thread 
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conception. This conclusion, however, is not well-founded. The 
schematic picture shown in Fig. 2 d—g illustrates in d an undivided 
chromosome thread, in e—g the same thread after the reproduction. 
In some cases of irradiation the X-rays strike the chromosome thread 
d at both points x and z. This will result in a weakening of the thread 
at both these places. At the moment of reproduction only one fibril 
is reproduced at x and only one fibril at z. A heterogeneous chromo- 
some fragment may be the result (f).. The occurrence of chromatid 
fragments is explained in the same way. Irradiation causes a weaken- 
ing of the chromosome, but this weakening is not so pronounced as to 
impede the normal reproduction of both the daughter fibrils. (The 

occurrence of these divergent types of 


| 'y j fragments may be explained also in 
other similar ways.) 
. : : The frequency of the different 
{ a 4 fragment types thus confirm the 
ans Cie 1 fi a +4 correctness of the single thread con- 
—— 2 “ie - ception. It may also be added here 


that the double thread conception 
logically requires the occurrence of 
not only double but also quadri- 
partite fragments. If the reproduction 
takes place in the prophase—meta- 
phase one division prior to the anaphase 
separation the chromatid fragments should some time be plainly seen 
double (not only apparently) and the chromosome fragments plainly 
quadripartite. Even if the solitary pieces of -chromosomes are held 
together by a common calymna they should nevertheless be separated 
now and then. This has never been observed, either by the represent- 
atives of the single thread conception or of the double thread con- 
ception. 
The occurrence of metaphase forniations with double primary con- 
strictions after X-radiation was first shown by MATHER and STONE. The 
possibility of fusion end-to-end has certainly been criticized by HUSKINS 
and HUNTER, but their criticism has overshot the mark. In a sub- 
sequent chapter an account will be given of the incidence of the two 
types of disturbances (p. 324). Here it may only be mentioned that 
fusion end-to-end is a very common occurrence and is met with on the 
average in one-third to one-half of all disturbed cells. 

MATHER and STONE reproduce a type of double constriction 


d e f g 


Fig. 2. The different types of frag- 
ments and their presumable origin. 
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chromosomes (my Fig. 3a) and show besides the possibility of a sec- 
ond type. However, there appear a number of types, all of which can 
be traced back to one of the configurations in Fig. 3a—/f. The zigzag 
position of the chromatids in Fig. 3 a should be the most common, the 
position in 36, on the other hand, is rare. Fig. 3c shows the 
result when only two of the four chromatids in two chromo- 
somes are fused. If the fusion takes place (at the same time as or) 
shortly after the reproduction it need not always occur along the 

entire breadth of the two chromosomes. Although the evident »two- 
constricted chromatids» are rare, they are formed occasionally. Their 
rareness argues against the double thread conception. 


The previously undescribed 
configurations shown in Fig. 3d—f 
are of special interest. In d is 
seen a very common configur- 


ation: the four chromatid ends are 
so firmly fused that the chrom- 
atid pairs even at anaphase—telo- 


phase are unable to separate from 
each other. A possible explan- 
ation of this is that at the same 
time as the physiological change 
3b 3f - 


in the end of the chromosome, 

which brings about the fusion, 

the reproduction has failed, or fig. 3. The different types of fusions. 
that the four chromomeres located 

at the point of fusion were so firmly fused that they cannot be- 
come detached from each other later on. This configuration has been 
observed not only at anaphase but also in various telophase stages. 
Fig. 3 e and f at least seems to argue in favour of the former explanation. 
In many cases the anaphase and telophase configurations possess four 
primary constrictions, which owing to the intensive repulsion are dis- 
located from one another and are connected to the rest of the chrom- 
atids by long, slender chromatin threads. The centre piece of the 
chromosomes then consists sometimes of a long or short chromatin 
connection. In all cases observed by me this chromatin connection lies 
symmetrical to the constrictions. In some cases it has been possible to 
ascertain the double nature of the centre piece, in a few cases it was 
single. This latter condition is plainly visible in Figs. 13, 14, 21 and 22. 
In Fig. 14 the centre piece exhibited a »chromomere structure» and in 
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the two extreme chromomeres no doubleness could be discovered, 
possibly in the chromomeres situated between these two. The centre 
piece in Fig. 13 is plainly single along its entire length, but as the mode 
of origin of this formation remains otherwise unexplained, it cannot 
be used as evidence in this connection. Although it is conceivable of 
course that a fusion may be so strong that the configurations acquire 
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Figs. 4—27. Different types of disturbances (fragments, fusions and translocations). 
In Fig. 12 is seen a ring-formed fragment, probably laterally associated to two 
chromatids, in Fig. 25 a probably broken chromosome fusion. V. also the text. 


this appearance, it is nevertheless probable that the former explanation 
of their origin is the correct one: Certain genes and fibrils are ob- 
structed in their reproduction by the irradiation. In the chromosome 
end there is induced a physiological change which brings about a fusion, 
Hereditas XXII. 20 
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and owing to the failure of reproduction this fusion will be still stronger. 
Later, in certain cases a reproduction may take place but the delay and 
the fusion prevent the action of the repulsion between constrictions 
in these portions of the chromosomes. It may be added here that 
WHITE (1935) has observed formations which indicate that constrictions 
failed to divide after irradiation. 

However that may be, in some instances these connections appear 
as single formations or as double formations with delayed longitudinal 
divisions. This furnishes a further support to the single thread con- 
ception. If this undivided structure could also be shown in genera with 
more easily defined chromosomes, definite proof would thus be obtained 
of the validity of the single thread conception. 

Finally, as regards translocations and ring-shaped chromosomes 
it should be stated that they were only sporadically met with. The 
ring-shaped chromosome pieces observed occasionally have not been 
subjected to a close analysis. Only one lateral translocation has been 
found in these investigations, the terminal translocations met with have 
not been lateral in their origin. In all cases they were attached to the 
anaphase or telophase chromatid by means of a comparatively long 
thread (v. Figs. 9—10), and with but one exception double and the 
chromatid pieces equal in size. In some cases a chromosome fragment 
was found quite close to an anaphase chromatid (e. g. in Fig. 11), in 
the same plane as the latter and connected to it by means of a slender, 
scarcely discernible, thread. Whether this was only an optical illusion 
or not was impossible to decide. 

The figures on pp. 296—297 show a number of configurations 
from different anaphases and telophases. In the majority of cases 
their nature and origin are at once apparent. Fig. 13 shows a con- 
figuration, the origin of which it is impossible for me to explain with 
certainty. The chromatid arms marked a and b correspond to each 
other, those marked a lay partly curved in another plane and were 
therefore in reality somewhat larger than drawn here, but they were 
at all events obviously shorter than those marked b. The intercalary 
segment was single. The intercalary segment in Fig. 15, on the other 
hand, was obviously double. In these special cases a twisting of the 
chromatids may have occurred so that the constrictions from the same 
chromosome have come to repel each other most strongly. Nor is it 
possible to interpret Fig. 16 with certainty. In one of the chromatid 
arms a satellite was visible, and the two middle portions were at 





least apparentiy — of unequal length. The chromatid portions situated 
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lowest, however, lay twisted in different planes so that an exact com- 
parison was not possible. Some of these obscure cases may possibly 
be explained by assuming the presence of (reciprocal) lateral trans- 
locations. It should, however, be pointed out in conclusion that these 
unexplained configurations were very few in number. 


V. QUANTITATIVE ANALYSIS OF THE NATURE 
OF MITOSIS. 


In the statistical studies, on which the following chapter is based, 
7—8 sections from each root were examined in the majority of the 
series, in Series I and II in several cases more than 10 (Table 6). These 
sections were taken from the centre of the radicle, they thus contain 
the greatest number of divisions. In all sections the number of meta- 
phases, anaphases and telophases have been recorded, including both 
anaphases and telophases devoid of visible disturbances as well as the 
number of those exhibiting visible disturbances. The frequency of 
disturbances (Table 3) is obtained from the ratio of the sum of ana- 
phases and telophases with disturbances to the sum af anaphases and 
telophases that could be determined as undisturbed or disturbed. In 
each radicle there are of course anaphases and telophases (especially 
early anaphases) which, owing to various circumstances, cannot be 
definitely classified. These have not been included in determining the 
frequency of disturbances, but on the other hand they have been in- 
cluded in calculating the rate of division, which has been given as a 
function of the relation between the number of metaphases and the 
total sum of divisions. 

With regard to the frequency of disturbances it may be pointed 
out further that cells with either fragmented or fused chromosomes or 
both were of course counted as equivalents in estimating the frequency 
of disturbances. An increase in the number of fragments or the number 
of fusions has no effect on the estimated rate of the frequency of dis- 
turbances. This frequency of disturbances is thus based on the number 
of disturbed cells alone. As these increase the number of disturbances 
in the individual cell will, generally speaking, also be greater. 


1. THE FREQUENCY OF DISTURBANCES IN PROPORTION TO THE 
NUMBER OF DIVISIONS PER SECTION. 


The starting-point of my investigations was the following argu- 
ment: According to the double thread conception the chromosomes 
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TABLE 3. Number of Divisions per Section and Frequency of 
Disturbances. 





1934 A I: (9,6—9,1 % 1) (12,1—16,3 2, 16,9—7,1 9%) (24,s—23,7 96) (35,1—12,8 %, 
35,7--19,6 %6, 37,2—23,6 %) (37,4 9 %--27,3 %). | 


1934 B I: (1—100 2%, 13,9—14,7 94) (2,s—50 2, 3,1—6,1 9¢, 3,o—22,2 2%, 5,5—40 24, 
6,6—40 26) (20,2—26,5 96) (18,5—10,8 %, 24,s—5,5 6, 34—11,4 2). 


1933 A I: (10,9—4,8 6) (20—13,8 %, 27,0—7,1 %, 34,0—6,8 %, 53,4—6,9 %). 


1933 B I: (2—89,8 %, 18,4—6,2 9%) (12—8 %, 13,9—2,3 9, 17,6—2,6 2) (28,6— | 
pd %, 32,17-—4,7 %) (30,7—5,8 9%, 39,3—-14,2 9%, 52,3—5,9 %) (43,1— | 
2;2 % 43,9—2,1 “ed 








1934 A IT: (24,4—5,1 2, 379-35 96) ren %, 37—2,1 %, 45,6—2,8 24) (331 
—3,7 %, 40,1—3,3 %, 46,9—3,3 9%) (45—2 3%, 47, 6-—3,8 %). 


1934 B II: (8,2—3,2 9%, 84—0 %), (10,6—9,3 6) (10,1—11,8 9%, 17,1—8,8 9) (27,8 | 
—6 %, 34,s—7,7 %) (37,5—1,1 %, 40,s—4,8 2, 47,3—4,2 9%). 


1933 A II: (16—8,6 %, 24—5 2%) (38,7—30,3 4, 43,5—32,1 2). 


| 1933 B II: (8—50 %, 8,6—23,5 %) (21,7—7,1 %, 22,3—5,6 %, 30,s—2,8 %) (46,1— 
33,3 %, 46,s—41,2 2%, 53,6-—37,6 2). 


1932 B II: (16,1—9,3 %, 38,5—7,3 97 41,1—7,9 2%) ssonadliains dint 43—25,1 2%). 





| 1934 BI dry 22/9: (0,5—100 %) (10,1—27,3 %, 19,1—20 2) (8-98 %18,1— | 
18,4 2) (16,5—7,8 24 *) (17,s—35,4 96) (27—13,8 %, 27,3—8 %) (27,6— | 
10,7 2%, ee %) (26,3—13,7 %, 43,4—18,3 96) (29,6—24,6 9%, 45,1— | 
13,9 2%) (32,4—15,5 9%, 36,4—16,4 9%) (34,4—11,8) (34,9—9,3 9%) (34,2— | 
20,8 2, 35,2—20,5 26) (38, 6—12)5 %) (41,5—15,7 %, 42,912, 1%). 


| 1934 BIT 1 1/2h: (10—18,8 2%, 30,3—13,3 9%) (20—14 %, 33—15,1 %, 39,9—15,3) | 
(27,s—13,8 96, 49,e—11,8 %) (34,5—14,3 %, 35,9—14,3 9) (35—31,2 %, | 
35,5—13,3 %) (38,3—6,9 %, 45,5—6,2 %) (44,3—3,0 %, 44,4—7,7 2%) | 
(47,9—7,5 %, 48—5,4 9%) (51,1—14,4 96, 53—9,1 96) (54,8—12,7 %, 50— | 
5,6 %). : 


1934 BIT 3 1/4h: (18,3—1,8 9) (23,5—4,3 9%, 27,3—1,4 %) (24—3,4 9%, 35,9— 
| 5,1 %) (30,3—3,6 2%) (31,4—3,1 %, 40,6-—3,4 9%) (33,6—1,3 %, 32,5— 
| 1,2 %) (33,s—2,9 2%) (39,4s—4,8 96, 47,6-—2,8 27) (40—9,1 9%, 42,1—9,7 24) 
(43,3—1,8 2%, 48,5—4,5 9) (45,9—2,3 9%, 47,5 —4,5 6). 


| 1934 BIT dry 23/11: (0,75—0 %, 2,1—0 %, 4,5—28,6 26) (2,4—42,9 2) (12,6— 
| 47,8 %, 31,6—41 %) (16,7—21,9 9¢, 18,1—22,1 26) (24—24,3 9) (33,2— 
36,2 %, 40,7—36 %). 








| 1933 BIL dry: (46—10 %) (18,1—20,5 9, 21—21,7 9) (22,4s—45 9) (23,4—19,7 9, 
| 31,8—15,5 9%) (26,3 —22,2 2, 28,6—25,8 2) (31,3—43,7 9, 34,3—36,4 2), 
(40,2—38,9 2%). 


1933 BINT 1 1/2h: (20—36,6 2, 23,s—38,1 %, 20,1—41,9 %) (20,8—3,5 96, 27,5— 
8,1 %) (23,6—25,8 %, 33—21 %) (29--19,5 %¢, 35,9—31,2 9) (35,1— 





1 The parentheses limit those radicles which belong to the same seed. 
* These figures were obtained by addition of the figures of two radicles from 
which altogether only 8 sections had been examined. 
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| 21,1 24) (36,4—6,7 2%, 39,3—8,9 27) (40,1—10,1 %, 45,9—15 9) (43,7 — 
8.92%, 50,1—10,5 %). 

1933 B III 3°1/4h: gel 1 %, 29,6—6,7 %) (24,3—7 24, 31,1—8,9 %). (30,3— | 
5 %, 35,3—3,6 9%) (30,8s—2,1 2%, 33,3—1,3 9) (50,9—5 %, 59,3—3,5 %). | 





1932 B III dry: (10,6-—72,4 %, 35,>—61,7 2) (30,5—46,3 2) (32,7—34,2 %, 43— | 
29,9 %) (33,5—25,5 %, 35,6—29,5) (39,3—20,9 % , 48,4—21,1 %) (46,9 
—dd,4 %, 51,6-—63,2 %). 

1932 B III 1 1/2h: (2—83,3 %, 34,3—19,7 9%) (12,3—57,5 2%, 12.4—26,1 9, 23,3— | 
27,4 9%) (13,1—46,2 9) (14—19,4 9) (21,5—35,2 9, 23,6—44,1 96) (37,4 
—27,7 %) (45,6—8,8 %, 53,4—I11,9 2). | 

1932 B III 3 1/4h: (18,7—13,5 9, 18,8—3,4 9%) (30,3—0 %) (30,9--4,9 9%) (35,3— 
10,3 9%, 38,s—12,7 2%) (35,4—3,2 9, 49,-—0 2) (35,6—0 2%, 38,1—8,6 2). 








1931 B III dry: (6,9—71,4 %, 12,5—82,1 %, 26,1—62,1 9%, 29,6—74,1 %) (24,s— 
58,8 %, 35,3—62,2 9%). 

1931 B HII 1 1/2h: (8,1—14,3 9%, 13,5—22,6 %) (15—32,6 2%) (23,9—44,4 9, 28,8 | 
—47 %) (24—81,6 %) (24—43,1 %, 66,83—48,4) (29,4—34,5 9%, 38,5— 
—38,9 %) (36,s—34,5 9%). 

1931 BIII 3 1/4h: (15,1—8,9 %, 285—5,6 9%) (15,5—11,1 9%) (17,1—25 %, 17,3 
—16,9 %) (19,3—6,8 %, 30,5—1,3 %) (20,.—6 %) (21,7—23,3 2%) (23,6 | 
—16,2 %, 28,1—13,3 %) (31,3—4,4 %, 35,5—1,1 9) (37,4—3,5 9, 37,9 | 
—19,1 %). 





1934 A IV dry: (86—16,1 27, 36,6-—9 2%) (49,1—114 2%, 50—9,1 2%) (50,7—8,0 %, | 
58—8,3 %), (52,9—6,6 %, 55,6—6,4 9) (72—26,6 %, 75,9—23,9 9). 

1934 B IV dry: (7—7,1 %, 10,9—6,7 %, 11,4s—12,5 2%, 36,1,—22,8 9) (47,9—15,1 94 
61,3—11 2%) (49,5—5,6 %, 49,6-—5,8) (58,6--3,5 9%, 69,4—4,3 2) (60,3 
—7,5 %) (68,9—7,8 9%, 70,9—10,1 2). | 

1934 B IV th: (37—12 #, 54,7—11,2 %) (39,6—11,2 9%, 46,7—8,3 %) ( 
5,6 %, 61, i—5,3 %) (54, 6—23,6 %, 64,9—23,6 %) (54,2—2 %) ¢( 
7,2 %, 62 —9,4 %) (55,3—14,7 %, 74,1—8,8 %) (60,7—3,9 94) (7 
22,7, 70,4—15,3 9). 

1934 B IV 3 h: (35,7—17,1 %, 37—11,8 9%) (46—5,9 9%, 46,1—8,6 2) (56,3—20,6 %, 
70,6—19,3 9%) (57,9—8,1 %, 66,3—8,4 96). | 





1934 A V: (15,s—38,6 %, 17,7—37,5 %) (23,9—36,7 2%, 35,1—56,8 %) (25,6—24,1 %, 
38,8s—23,8 %) (33,8—35,9 %, 34,9—39,1 %) (36, 2—14,5 %) (404 — 
33,6 %, 44,1—32,7 %) (46—40 %) (48,8—35,1 9, 59,s—22,1 9%) (51,7 | 
—37,1 %, 57,3—33,6 %) (61,6—22,3 9%, 69,1—-23,3 96). 

1934 B V: (29,1—28,8 9%) (29,s—22,9 24, 30,7—27,3 2) (30,1—32,3 %, 34,1—23,8) 
(3 12—28 %, 38,1—30,2 %) (33,3 —21, 2%, 46—18,7 2%) (36,1—40,6 2%, | 
52,4—37,7 %) (37-19. %, 37,9—23,6 %) (37, 6—16,7 2%) (43,6—19,8 2, 
46,5—21, 1 2%) (45,3-—55,2 96 63,6 —43,5). 








divide before entering the resting stage. In a cell organ, e. g. a radicle 
in a dormant seed, which contains only resting nuclei, X-raying should, 
in accordance with this view, have, generally speaking, a uniform effect 
on all chromosomes in the radicle. In the subsequent process of 
germination the frequency of disturbances will therefore remain con- 
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stant so long as the nuclei are undergoing their first division. On the 
other hand if the chromosomes are undivided when they enter into 
the resting stage and divide during this stage (possibly immediately 
before the visible prophase) a differential effect of the X-rays may take 
place. The point of reproduction of the genes (the chromomeres), like 
that of the fibrils, is not attained all at once, the material for the 
reproduction must first accrue to the chromosomes, after which they 
can be reproduced. This process may have progressed to an unequal 
extent in different resting nuclei so that the nuclei are at different 
distances from the real point of reproduction. In certain nuclei the 
chromosomes may be partially reproduced, without however the re- 
production being accomplished completely. 

X-raying in various stages of nuclear division has presumably its 
most injurious effect at the moment when the chromosomes are being 
reproduced. In their capacity of compound bodies, the chromosomes 
must show themselves most sensitive to external influences at the 
moment when the genes definitively give rise to daughter genes and the 
fibrils to daughter fibrils (BELLING) or when each gene or fibril gives 
rise to two new genes or fibrils (DARLINGTON). In the following pages 
this view, I think, will prove to be correct. Reproduction is a process 
which can occur to a certain extent (the reproduction of the genes?) 
as the nuclei become older, but the nuclear division (and with it com- 
plete reproduction) requires a certain water content in the nucleus 
before it can begin. | 

In the experimental series tabulated in Table 4 the object was to 
demonstrate the variation in the frequency of disturbances as the process 
of germination progresses, that is, according as the number of nuclei 
in process of division increases. In order to obtain a correct determin- 
ation of the frequency of disturbances it is necessary that the nuclei 
have not undergone more than one division. This has been achieved 
by fixing the germinating seeds immediately after the process of germin- 
ation has commenced, that is, in the first stage after the coleorhiza has 
pierced the wall of the caryopsis and the radicles have more or less 
ruptured the coleorhiza. In the B III Series most of the radicles ex- 
amined were fixed as early as 48 hours after the seeds had been put to 
germinate and 24 hours after the first signs of divisions had been dis- 
covered in any of the ungerminated seeds (a radicle belonging to the 
1934 B III series fixed 24 hours after being set to germinate, showed 
0,5 divisions per section). The fixed and examined material containing 
divisions are distributed as follows: In the 1934 B III Series 1 root fixed 
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after 24 hours, 50 roots after 48 hours and 14 roots after 72 hours. 
The corresponding figures for the 1933 B III Series are 0,23 and 14 roots, 
for the 1932 B II) Series, 0, 20 and 13 and for the 1931 B III Series, 
0, 5 and 16. In the last-mentioned series there are also 7 roots fixed 
after 96 hours and 4 after 144 hours. In all cases, however, the seeds 
were fixed immediately after the visible germination had set in, that is, 
when at least the coleorhiza had pierced the caryopsis wall. The total 
number of radicles fixed after 48 hours comprise about 60 per cent 
of the entire material examined. 

While Series III, like Series IV and V, were for the most part fixed 
48 hours after being set to germinate, Series I and II were in certain 
cases not fixed until after the lapse of a much longer time. Generally 
however radicles fixed immediately after the visible germination were 
examined, and there can hardly be any doubt that the divisions ob- 
served in these radicles really represent the first division of the nuclei. 
No dividing daughter nuclei have been observed, nor have contiguous 
metaphase or anaphase stages with identical disturbances (e. g. fusions 
pierced by nuclear membranes), etc. The following observations show 
that the frequency of disturbances in the starting divisions of a radicle 
is very high. It is impossible for a repeated division of a nucleus to 
have time to occur in the earliest stage of the germinating process. 

Only dry and 1*/, h. series have been included in the tables. This 
is partly because the frequency of disturbances in most of the 3*/, h. 
series is rather low, and partly because, as shown by certain other 
results (p. 321), the heavy supply of water in these series causes a 
suppression of the physiological differentiation between the nuclei. 

Of the first 12 series included in Table 4 at least 7 (marked 
with a+) show that the frequency of disturbances is greatest when 
the very first nuclei enter into division, while, at most, 3 show the 
contrary. But of the 148 radicles examined not less than 102 belong 
to the 7 series with ‘a differential positive effect, that is, about 
70 per cent, while at most 30 (i. e. 20 per cent) belong to the neg- 
ative group. In the I Series, the two samples containing the greatest 
number of examined radicles belong to the positive group, and in the 
B Ill Series all four samples containing the greatest number of ex- 
amined radicles. 

Thus it is plainly evident that the disturbance frequency is greatest in 
those nuclei which enter first into division. A differential effect of the 
X-rays and a cytological inequality between the nuclei are thereby proved. 
This cytological inequality must in some way or other be due to the 














TABLE 4. Percentages of Disturbed Anaphases and Telophases in Different Classes of Division Frequency. 






































| 
| eammber | Number of divisions per section | 
| of | 
| | roots ee a a ane oo ~ : is =e : _ = “i 
| examined | : f. 
| | 0 — 10 = 20 —_ 30 _— 40 = 50 — 60 — 70 — 80 
| | | | | 
| 1098 BI --............| 12 89,0 of (1)1) 4,8 24 (4)} 9,8 24 (1)] 8,2 24 (8) | 2,2 2% (2)| 5,9 2% (1) — | - | 
1934 B I + 11 = [43,1 94 (6) | 12,8 2% (2) 16,0 og (2)\11,4 27 (1) — | — | — — | 
g) etic] fb PEO BEER) = leo - | ~ | 
Ha | 4 5 — 38 2 ‘5 % | 6,8 94 a 3,9 94 | 
Si || | | | 
| | | 

Pa 1934 B III dry +... | 24 54,8 24 (2) | 21,8 07 (5) 16,0 24 (7)|12,2 24 (6) | 15,0 27 (4)| - | o -- | 
A | 1934 B III 1/2 h.+ ) 21 _ 18,3 24 (1), 13,9 27 (2)|15,5 7 (8) | 6,9 27 (6), 10,5 2 7 4) — — | 
5 1933 B III 11/2 h.+ | 16 -- -- | 24,8 2/ (7)\17,8 24 (5) | 11,3 94 (3)) 10,5 06 (1), _ — 
eA 1932 B III 1*/2h.+ | 12 83,3 4 (1) | 37,3 2 (4) 35,6 27 (3) 23,7 04 (2) 8,8 °/ (1) 11,9 7 (1) — — | 
iv) 1933 B III dry —... | 11 a 15,3 24 (2) 26,9 24 (5)|32,0 27 (8) | 38,9 27 (1) — | — _ 
o< 1932 B III dry ?... | 11 — 72,4 9% (1) — 36,4 24 (6) 35,5 % 24 (3) 68,2 24 (1) — | — 
1931 B III 11/2 h. —| 11 14,3 24 (1) | 27,6 24 (2), 50,1 24 (5)|36,7 27 (2) | _ | 48,4 24 (1) | 
1931 931 B III dry: “frees | 6 71,4 24 (1) | 82,1 2 (1), 65,0 7 (8)/62,2 o¢ (1) | — | — =— | | 

| | | | | 
1934 é on i 18 —_ | 38,1 24 (2)| 30,4 97 (2))34,0 27 (5) | a x 9 7 30,9 2 3) ce 6 (2) — 
1934 | 18 — -- 25,9 94 (2)\26,3 27 (10) 57 26 (4) 87,2 24 (1)| 48,5 24 (1) _ | 
1934 B IV ‘| 16 a we as 11,6 24 (2) | 8's of (1)| 10,7 2/ (6)| 10,6 27 (4)| 15,0 27 (3) 
1934 B IV 13 | 7,1 96 (1) | 9,6 26 (2) _ 22,8 24 (1) | 8,8 24 (3)) 3,5 94 (1)) 7,7 % (4)| 10,1 24 (1) 
1934 A IV — A at ae | es —  |1De og (2) | 110 9 (1) 7,7 24 (5) 25,8 2% (2)! 
1934 B IV 3h. —... 8 | = | — -- \14,5 24 (2) | 7,3 26 (2)| 14,4 2 (2)| 84: 2 (1)) 19,8 24 (1)! 


The parentheses show the number of roots examined. 
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chromosomes themselves, for the fact that the nuclei can quickly enter 
into division signifies that the chromosomes hold themselves in readiness 
for the division and that these chromosomes differ in their structural 
formation from the chromosomes in the subsequent nuclei. According 
to my explanation these nuclei are situated closer to the point of re- 
production, they have, as it were, prepared themselves for the division 
but have been unable to accomplish it without external stimulus, that 
is, water. 

In connection with the rate of division it will be shown that the 
first nuclei entering into division exhibit a higher rate of division. This 
maximum is followed in the radicles having 20—30 divisions per 
section by a pronounced minimum. Table 4 shows the same thing. In the 
I Series the highest frequency of disturbances occurs in the 0—10 class 
(owing to the fact that more sections were examined in each radicle 
and thus the radicle has a smaller number of divisions on the average 
per section). In the B III Series the highest frequency of disturbances 
is found in the 0—20 classes. This shows the correlation of disturbance 
frequency and rate of division. 

Of the 13 radicles in the 0—10 class 7 lie within the range of 0—5 
divisions per section. 5 of these 7 radicles have more than 50 %, 4 
more than 80 % and 1 less than 20 % disturbances. Of the 6 radicles 
within the range of 5—10 divisions per section 1 has more than 50 % 
and 3 have less than 20 %. Thus the frequency of. disturbances de- 
creases rapidly. Within the range of 0—5 divisions per section there 
are 2 radicles with 0,5 and 1 division per section respectively having 
100 % disturbances, 3 radicles with 2, 2 and 2,s divisions per section 
respectively possessing 89,8 % , 83,3 % and 50 % disturbances, and finally 
2 radicies with 3,1 and 3,9 divisions per section respectively having 
6,1 % and 22,2 % disturbances. Within the 5—10 range three radicles 
have 5,5, 6,6 and 6,9 divisions per section respectively and show 40 %, 
40 % and 71,1 % disturbances, while the three remaining radicles have 
8, 8,1 and 9,6 divisions per section respectively with a disturbance fre- 
quency of 9,5 %, 14,3 % and 9,1 %. 

This last analysis furnishes still further proof of the correctness of 
the above argument. While all nuclei in the 0—20 classes (of the B III 
Series) exhibit a high degree of sensitivity to irradiation, this sensitivity 
is nevertheless greatest in those nuclei which first begin division. The 
total number of nuclei in a radicle characterized by this increased sen- 
sitivity is however small, comprising perhaps a thousandth part of all 
nuclei capable of dividing. There can hardly be any doubt that this 
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enhanced sensitivity to irradiation must be associated in some way or 
other with a potential reproduction of the chromosomal material in 
certain nuclei. Its connection with the water content will be shown in 
the next chapter. 

From the above argument we can also draw the conclusion that the 
complete reproduction of the chromosomes takes place — not in an 
arbitrary stage of the resting nucleus but at the same time as or shortly 
prior to the beginning of the visible prophase. It may even be possible to 
draw the conclusion that the prophase begins with the completed re- 
production of the chromosomes and that nuclei in which the chromo- 
somes have been fully reproduced must carry out the nuclear division 
to its close, to the next resting stage. 

The remaining six series may be mentioned in just a few words. In 
these series only 5 radicles were examined within the range 0—20, ow- 
ing to the fact that a number of divisions had set in simultaneously. 
One of the two series having the highest number of examined radicles 
shows a differential positive effect, the other, on the contrary, a negative 
effect. Of the remainder, one shows a negative effect and another, 
provided the two radicles examined in the 0—20 classes are included, 
a negative effect also. One series, 1934 B IV 1h, exhibits a uniform 
frequency of disturbances right through all represented classes and 
another series, 1934 B IV 3h, shows a slight increase. 

The fragmentary figures in these series are opposed to the results 
obtained previously. In conjunction with the investigations on the rate 
of division it will be shown, however, that this contrast is only apparent. 
It may only be pointed out here that the frequencies of disturbances 
printed in fat types in Table 4 occur in radicles with a very high rate of 
division. Hence the rate of division and the frequency of disturbances 
are correlated here also. 





2. THE CONNECTION BETWEEN FREQUENCY OF DISTURBANCES 
AND WATER CONTENT. 

Table 5 sets out the differences between the A and B Series and 
their mean errors. In the 1934 A I Series the mean value of the fre- 
quencies of disturbances has been calculated from all the values — even 
the figure 9,1 % at a number of divisions of 9,6 per section has been 
included (this figure makes the mean value of the series somewhat less 
than it would have been if the figure had been omitted) —, in the 
1934 B I Series from all frequencies of disturbances at a number of 
divisions of more than 10 divisions per section, and in like manner in 
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the 1933 A I and BI Series. In the A IV and B IV Series all figures above 
10 divisions per section have been included. If the frequencies of dis- 
turbances within the range of 10—20 divisions per section are excluded 
no change will be caused in the mean values. Finally, in the A V and 
BV Series all frequencies of disturbances in cases of more than 10 
divisions per section have been included. In the A Series, if the fre- 
quencies of disturbances within the range of 10—20 had been excluded 
this would have caused a reduction of the mean value of the A V Series 
by 0,7 % and a reduction of the difference by the same percentage. 


TABLE 5. The Frequency of Disturbed Cells within the Corresponding 
A and B-Series. 























| , . | Ra | 
% of dis- % of dis- : 

| turbed cells | turbed cells a “ Difference D! 

| within the | within the unites % - 

| A-series B-series | 

| 1934 AI, BI... 17,4 13,8 8+ 5 3,6 + 4,29 0,84 | 

| 1933 AI, BI... 7,9 5,8 5+11 2,1 + 2,22 0,95 

| 1934 AIV, BIV 12,5 94 10 + 12 3,1 + 2,71 1,14 | 

| 1984 AV, BV 32,6 28,4 18 + 18 4,2 + 3,31 1,27 | 


The four differences found are all positive. Thus a higher water 
content is associated with a higher frequency of disturbances. It is true 
that each of the four values of the differences mean error is rather low, 
0,81, 0,95, 1,11 and 1,27 respectively, but the total value of the D/m amounts 
to 5,3%/1,7 %, that is, is greater than 3 and is thus quite significant. 

The method employed in calculating the mean error may be briefly 
described here. The individual mean errors have been calculated from 
the total Sd? for the two corresponding series. It has been assumed that 
the variations in both the A and the B Series are of an identical nature. 
From +d? we obtain 6” and from o* the squares of the mean errors by 
dividing by the number of radicles. The sum of the two squares is as 
usual the square of the common mean error. 

The common mean error for all series has been obtained by the 
following formula: 


>2d? 1 1 
m5 ee ee Oe 
onit Sne— 8\2n1 | 2ne 


The frequency of disturbances is thus associated with a known 
difference in water content. But a differential effect of the X-raying 
on different portions of a radicle may also be expected. If in the course 
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of time a seed is desiccated the result may be that the supply of water 
in the radicles is deposited in layers so that the peripheral cell layers 
have a lower water content than those situated in the centre. If the 
frequency of disturbances is directly associated with the water content 
it should therefore be higher in the central parts of the radicle than in 
the outer layers. 

The original water content in the 1934 and 1933 seeds was 16,6 and 
14,7 % respectively. On the 24th April 1935 the corresponding percent- 
ages for the A Series were 15,1 and 14,4 and for the B Series 10,1 and 10,0. 
Although a large number of sections from each radicle were examined in 
the I and II Series, the examined portion of the radicle comprises only 
/,—'/, of the whole. The utmost cell layers have thus never been 
classified. As a matter of fact these layers contain only a few divisions 
compared with the centre. 

For that reason the results in the I and II Series, where the greatest 
number of sections were examined, were obtained by calculating the 
number of disturbed cells in the two outermost sections in each series 
of sections, the total number of disturbed cells in the remaining sections, 
the number of divisions in the two outermost sections and the number 
of divisions in the remaining sections. Further calculation was made 
by estimating the percentage of disturbed cells in a random distribution 
over the whole of the radicle. The random distribution of the dis- 
turbances should be in proportion to the number of divisions in the two 
outer sections. 

As appears from Table 6, the A Series show a negative value of no 
significance (P -=0,2s), whereas the B Series show a very pronounced 
positive difference (P 0,1). Thus it is shown that the distribution of 
disturbances is irregular and that the extreme cell layers of desicated 
radicles are not so sensitive to X-raying as the cell layers in the middle 
of the radicles. And it may be that the latter have possessed for a 
longer time a higher water content and so are situated closer to the 
reproduction point. 

That the frequency of disturbances increases along with the water 
content is also shown by the 1934 BIV 1h. and the 1934 BIII 1°%/,h. 
Series, which were irradiated in exactly the same manner as the 1934 
BIV dry Series. In both cases the frequency of disturbances is higher 
in the wet series than in the dry series, the differences being 2,1 % 
(D/m = 0,9) and 2,7 % (D/m=1,3) respectively. Even the 1934 BIV 
3h. Series, which was not irradiated, however, at the same anticathode 
distance, shows a higher frequency of disturbances (difference=3,1 % ). 
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In this connection it may be mentioned that PETO (1933) produced a 
greatly enhanced mutation effect not only by ageing of seeds but also 
by increasing the moisture. 

In a previous chapter it was shown that those nuclei in the radicle 
which first started dividing exhibited the highest frequency of dis- 
turbances. In this chapter it has been proved that an increase in the 
water content likewise increases the frequency of disturbances. The 
parallelism between these results may indicate that those nuclei which 
begin their division first also contain (or have contained) a higher water 
content than the others, and for that reason commence dividing early 
and show a high frequency of disturbances. According to this argu- 
ment, an increase in the water content brings about an increase in the 
number of nuclei with potential reproduction and shortens their distance 
from the real point of reproduction. The results given on p. 324 also 
point in the same direction. According to these results the lability 
(fragmentation) of the chromosomes is greatly enhanced by an increase 
of the water content. At the same time it is strongest in those nuclei 
of a radicle which begin dividing earliest. 


3. THE RELATIVE RATE OF DIVISION. 


The Dry Series. 1934 A I—1i932 BII, — Because a much larger 
number of sections were examined from each radicle in the 1934 A I— 
1932 B II Series, these sections must be treated separately. The number 
of nuclear divisions in a radicle becomes automatically less per section 
the more sections examined. The consequence of this will be that the 
average number of divisions will be less if 10—12 sections per radicle 
than if 7—8 are examined. This is reflected also in a comparison be- 
tween the above series and the B III Series. 

The rate of division does not mean here the absolute rate at which 
a division is accomplished. The measure of the rate of division was 
designed as a relative index to answer the question: Do groups of 
nuclei in different stages of the process of germination, owing to definite 
physiological or chromosomal conditions, possess the capacity of effect- 
ing the process of division at varying speeds? As a measurement of the 
rate of division of the nuclei in different stages I have taken the ratio 
of the total number of metaphases to the total number of metaphases, 
anaphases and telophases in the radicle. The fewer metaphases and 
the more anaphases and telophases the radicle contains the higher is 
the rate of division considered to have been. In other words, certain 
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definite conditions in the resting nucleus are considered to bring about 
a wariation in the period of time required for completing the division. 

Table 7 shows the ratio of the number of metaphases to the total 
number of recorded divisions in the A I—B II Series for the 1934 and 
1933 seeds, the deficient figures for the 1932 BII series being also in- 
cluded. 

















TABLE 7. Relative Rate of Division within the I- and II-Series. 
Number of 
metaphases/ ey, 
number of ii ° Dim 
divisions 
1934 A 2956/5223 56,60 + 0,69 
1,63 + 1,09 1,50 
LUN (6 arr 2027/3481 58,23 + 0,84 
1933 A 1351/2507 53,89 + 1,0 
1,69 + 1,24 1,36 
UU i be 2495/4489 55,58 + 0,74 
Ug 804/1536 52,34 + 1,27 
1934 A — 56,60 + 0,69 
2,71 + 1,21 2,24 
9SBS PAC. cekss access — 53,89 + 1,00 
uy oe rr — 58,23 + 0,84 
2,65 + 1,12 2,37 
BOBS OB) 2 .c5escscec0e — 55,58 + 0,74 
TUB P IB vic cicccecees _ 58,23 + 0,84 
5,89 + 1,52 3,88 
UG Vi: are 52,34 + 1,97 | 








As appears, the rate of division varies partly with the varying 
amounts of water and partly with the age of the seeds. The AJ and II 
Series in both 1934 and 1933 have a smaller number of metaphases 
than the B Series. But the difference is not significant in either case, 
yet the two values support each other. 

On the other hand, the differences in the rate of division between 
the seeds of the three crops examined, in both the A and the B Series, 
are quite significant. The older the seeds the greater is the relative 
rate of division. 

These figures are analysed more closely in Table 8. This table 
shows the frequency of the metaphases in proportion to the total number 
of divisions in radicles having varying numbers of divisions per section. 
As the fixations were always made immediately after germination the 
number of divisions per section corresponds exactly to the intensity of 
the germinating process, and radicles with, for instance, 40—50 divisions 
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per section have advanced further with respect to germination than 
radicles with 20—30. 


TABLE 8. Relative Rate of Division of I- ard Il-Series within Different 
Classes of Division Frequency. 





Nam ber of divisions per section 





| 
ae 
—) 
| 
on 
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1933 B) 51/96 | 53,1) 397/632 62,8 150/257 | 58,4 | 544/994 
1932 B| — — | 99/177 55,09) — | — | 327/644 | 50,8) 378/715 | 52,9) — 








| 
| 
eo — 10 20 — | 60 
| | Ye | \o | \s | \o \o < 
| i) | XN 1?) o\ ov ) Vv Xv oO A th o\ 
| Be ig) SE l2| GR ia) BR ia) 22 \2| 8 | 
13s |F| 2 |e! 2 |e] Ba |e) Ba | ei Be | 
| 25 | % SE |3| 22 | = | 2: > as 3 | a8 = 
ea ia ee te) :; = i2i > : 
ee | we | = 
1934 A) 52/69 | 75,1) 265/411 | 64,5/ 317/517 '61,3| 1355/2470| 54,0| 967/1756|55,1| — | — 
1934 B | 297/491 | 60,5) 481/770 | 62,5; 434/730 | 59,5| 460/782 | 58,8 355/708 | 50,1 — | 
47,9 | 


1933 A} — | 158/267 | 59,2| 392/738 | 53,1) 352/620 be 193/348 | 55,5 | 256/534 








Apart from the solitary radicle in the 1934 A Series with 0—10 
divisions per section, the high metaphase percentage of which may be 
due to mere chance (the number of divisions per section — 9,6 — never- 
theless approximates the maximum range of 10—20), all series exhibit 
a maximum frequency of metaphases and thereby a minimum rate of 
divisions in those radicles possessing 10—20 divisions per section. The 
1934 B and 1933 B Series, in which 10 radicles with 0—10 divisions per 
section were examined, demonstrates this quite plainly (v. also p. 316). 
Following this pronounced minimum rate of division in radicles with 
10—20 divisions per section the rate increases more and more in the 
succeeding stages and should approximate to a constant value. An 
interesting point is that the 1933 A Series, which collectively showed a 
higher rate of division than the B Series, exhibited in a more advanced 
activity of division values which are nearly equivalent to those of the 
latter. In the 1933 A Series, radicles with 0—30 divisions per section 
have a metaphase number of 54,73 %, radicles with 30—60 divisions 
per section a metaphase number of 53,33 %, that is, they exhibit a 
reduction far within the limits of error. The corresponding figures for 
the 1933 B Series are 60,7 % and 54,11 %. In this case the difference 
is statistically significant. The difference hetween 1933 A 0—30 and 
1933 B 0—30 amounts to 5,93 % +- 2,21 % with a D/m of 2,71, i. e. there 
exists a significant difference here too. Jn the A Series the higher rate of 
division is probably not due to a greater rate of division throughout the 





54,7| 898/1663 | 54,0! 455/847 | 53,7 
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entire series but to the fact that the first stages after the onset of the 
division are accelerated (this is contradicted by the 1934 A and B Series 
but corroborated by the water treated series on p. 318). 

For a further analysis of radicles with 0—20 divisions per section 


See p. 316. 


TABLE 9. Relative Rate of Division within the dry III-, IV- and 




















V-Series. 
| i. Number “a se 
| | metaphases/ » D | D/m 
| number of 
| divisions 
1934 BIII’........., 2813/5007 56,18 + 0,70 | | 
1933 Bill ...:...<. | =. 1198/2121 | 96,48-+ 1,08 | 
| 6e7+1ya2 | 4,42 
1932 BIII .........| 1469/2926 | 50,214 0,92 | 
1952 BUT. c.cc3c5..| 518/965 | §3,68-+1,61 | 
1934 BIII ......... 56,18 + 0,70 | 
: 5,97 + 1,6 | 5,15 
1932 (Bil |i...5<.3 -- 50,21 + 0,92 
1934 BIII ......... | | 56,18 -- 0,70 | 
| Qs0ot1,7z | 1,42 
test Mill .......... | ~ | 53084 Lor 
1933 BIIT ......... — | 56,48 + 1,08 | 
| | 20 + 1,94 1,44 
1931 BIII ......... _ 53,68 + 1,61 | 
1934 AIV ......... 2120/3825 | 55,42 -+ 0,80 | 
1934 BIV ......... | 2524/4580 | 55, 0,74 | 
1934 AV 3177/5598 | 56,75 0,66 | | 
| 1934 BV 3014/5317 =| 56,69 + 0,68 
The B III Series. — As shown in Table 9, the rate of division in- 


creases materially with the increasing age of the seeds in this series also, 
although seeds of the different crops do not show the same uniform rise 
as in the preceding series. The 1934 and 1933 series, on the one hand, 
and the 1932 and 1931 series, on the other, show pronounced differ- 
ences, which are significant in two cases but are not clearly significant 
in the other two cases taken separately. The anomaly in the 1931 series 
is probably due partly to the small number of radicles examined (6), 
the high rate of mortality of the cells and the resulting low number of 
divisions. 

Table 10, however, proves that the intense activity of division in 
the 1932 series as compared with the 1931 series is chiefly que to the 
fact that the class which shows throughout the highest percentage of 
metaphases, i. e. the class with 20—30 divisions per section, is not re- 

Hereditas XXII. 21 
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TABLE 10. Relative Rate of Division of dry III-, IV- and V-Series within Different Classes of Division 















































Frequency. 
| | Niusm ber of diyviisions pes section 
: Rep Sea Bs 
| = lo 10 ss 20 : = 30 — 40 — 50 -— 60 —- 70 — 80 
| at . | alee aes 2 ae on aa af - 
| Abso- S| Abso- | Abso- | =| Abso- | Abso- | | Abso- S| Abso- | Abso-| 
| lute |S S| lute [SS lute |S S| lute &&} lute | SS} lute RE lute {S8| lute | XS 
joumber | @ number z number | z number | E|? number | Ee number | z number | z anmiher z 
1934 B ut! 26 26/58 | 44,8 |335/595 | 56,3 | 639/1100 58. 1070/ 1 54,3 | 743/1285 sz — | — | — | — | —_ | _ 
1933 B it | ~ — 144/268] 53,7) 533/894 (99,6 406/75 53,5) 115/200 (57,5; = — | —-| — }— | oo 
1932 BI} — | 32/78 | 41,0) — |—| 7090/1535 51,5 | 647/1318 | bog — | —{| — |= ;} — | — 
1991_B 11) 32/49 |65,| 45/89 | 50's} soajsor | S40 19766 |ts) || f=} = || = | 
1994 A IV) — |—| — |—| — | —| 303/545 | 55,0! 195/344 | 56,7 1104/197 3| 56 0 | — |518/963! 53,8 
1934 B IV} 29/56 | 51,8/103/167 6 .7| | — | 134/255 | 52,5) 586/1128 | 52,0) 271/469 | 57,8, 1115) 2009, 59,5 | 286/496) 57,7 
as. vi = bo eavate) 51,6 | 226) 370 61,1| 700/1286 | 54,4, 770/1350 | 57,0) 760/1298 | 58,6, 593/1046 56,7, — = 
1924 B Vi — |}—}| — |—| 268/443 | 60,5, 1481/2604 56,9, 787/1406 | 56,0; »—— +> 478/864 (55,3, — — 
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presented in the 1932 series. Moreover, this table undoubtedly shows 
that the rate of division increases on either side of this class. While 
this maximum of metaphases and minimum rate of division were found 
in the radicles with 10—20 divisions per section in the preceding series, 
in this series they are found in the radicles having 20—30 divisions per 
section. This irregularity is, as already mentioned, expected. The more 
sections from the periphery of a radicle that are examined the fewer 
will be the average number of divisions per radicle. Thus we find the 
same conditions with respect to rate of division in the B III Series as in 
the I and II Series. On the other hand, the ranges 30—40 and 40—50 
divisions per section do not seem to show any constant values for the 
rate of division. That this is only apparently valid is evident from the 
analysis of the 1934 A IV—B V. 

Concerning the further discussion of the radicles possessing 0—30 
divisions per section see below. 

The 1934 AIV-—BV Series. — Whereas in the BIII Series the 
number of divisions in a radicle seldom exceeded 50 per section, this 
did prove to be the case in the later series. The cause of this is difficult 
to discover for certain. Perhaps it is to be found simply in a high room 
temperature during germination. At any rate it is not associated with a 
longer process of germination. 

Table 9 shows the total percentage of metaphases. No significant 
difference exists between the A and the B Series, the A Series appears 
if anything to be below the B Series in rate of division the early stages 
do not occur in the I[V-Series, however. In the AIV and BIV Series 
the number of radicles examined is less than in the A V and B V Series 
(10 and 13 respectively as against 18 and 18). In the AV and BV 
Series there is an obvious maximum of metaphases between the usual 
limits of 20—30 divisions per section. In each series the radicles with 
the greatest number of divisions per section have a practically constant 
rate of division: in the A IV Series 55,6, 56,7, 56,0 and 53,s per cent meta- 
phases; in the BIV Series 57,3, 55,5, 57,7 per cent; in the A V Series 
57,0, 58,6, 56,7 per cent and in the B V Series 56,9, 56,0 and 55,3 per cent. 
We thus see here also that the number of metaphases decreases on both 
sides of the 20—30 range. In higher numbers of divisions per section 
the rate of division attains an approximately constant value. 

With regard to radicles with 0—30 divisions per section see below. 

The Rate of Divisions in Radicles with 0O—30 Divisions per Section. 
— While it is at once evident from the tables in the preceding pages that 
a maximum of metaphases is found at 20—30 divisions per section (in 














TABLE 11. Relative Rate of Division within the 0—-30 Classes of Division Frequency. 















































| | | 
| ; S aceisgl oan : : ) 
| | Number of divisions per section | I D/m 
| 0 5 10 20 30) 4 
| 7 
[Geran a | 52/69 | 265/411 io | 
WISE ...csscgesseces | CAS | 223/373 | 481/770 | — (See | 
WAGRBTA coon cccceeesset _ | — | 158/267 * | — Table 8)| | 
PRIME De cassassinnasome | RT | 38/69 397/632 | o | | 
| | | | . D(3—1) == 2,55 + 4, » 0,61 
Wi-ssasscasnsecesniesnercese |? aR GD == 000.96 i 313/511 = 61,25 2/|§ 1301/2080 = 62,55 27 -- D(3—2) = 1,30 + 2,4 0,54 
(ae | 1,3 400/656 = 60,98 2/ | \D(3—2,1) = 1,57 + * 8s | 0,72 
| | | | 
| 1934 BIII dry...... 26/58 | 335/595 | 639/1100 | | 
| 1933 BIIT dry...... — | 144/268 | 533/894 | | ; 
| | | De— 1) = 13,96 + 6,62 | 2,11 
| * 26/58 = 44,8 6 |? 479/863 = of 8 1172/1994 == 58,8 24 D(3—2) = 3,28 + 2,02 | 1,62 
1, 2 505/921 = 54,8 oe * (D321) =3,95-+1,98 | 1,99 
/1932 BIII dry...... | a 2 32/78=410% ae Dc3—2) = > 10,45 4+ 5,71 | > 1,83 
1931 BIIT dry...... | ; 32/49 = 65,3 96 =| 45/89 = 50,6 4 | 304/561 = 54,2 27 
| | | s D(3—1) = 8,71 + 7,07 1,23 
19% 34 BIV—BV dry | | 1 29/56 = 51,8 «|? 103/167 = =61,7 96 3 268/443 = 60,5 2% 9 Di3—2) = — 1,18 + 4,42 0,27 
EB ote aod, 72 13: 2/225 = 59,2 2%, D(3—2,1) = 1,31 
| l l 
he 1934 AV enosessessonees | — 2 128/248 = 51,6 2 a 226/370 = 61,1 27 + |D(3—2) = 9,47 + 4,06 2,33} 


* 


If these figures are excluded, the percentage of the remaining metaphases in this class will become 63,04 + 1,13 and the cor- 
responding D(3—1) = 3,04 + 4,22 (D/m = 0,72); D(3—2) = 1,79 + 2,44 (D/m = 0,73) and D3—2,1) = 2,06 + 2,22 (D/m = 0,93). 
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the I and II Series at 10—20 divisions per section) in proportion to the 
following stages, it may be of importance to examine closely the earlier 
stages (Table 11), as their behaviour is the foundation of our conception 
of the physiology of the starting nuclei. 

First, as regards the I and II Series it can be considered justifiable, 
for reasons already mentioned, to divide the 0—10 groups into two 
classes, 0—5 and 5—10. This has been done in Table 11. Although 
no statistically significant differences are present, the two classes, 0—5 
and 5—10, nevertheless show an increase in the number of metaphases 
up to the 10—20 class. 

More valid evidence is supplied by the values for the III Series, 
especially the 1934 BIII Series, which depends on the most extensive 
material. The other figures, too, are of great validity, viz. all radicles 
in the 1933 and 1932 series and one of the two radicles in the 1931 
series. The single divergent value in the 1931 series cannot, however, 
be the basis of any discussion. Owing to the varying rate of division 
in seeds of different ages it is incorrect to combine the figure for all 
different series. In the 1932 series it was not possible to compare the 
radicle with 10—20 divisions per section with those with 20—30 per 
section, as representatives of this class are entirely wanting. Conform- 
able to the discussion on p. 313, the metaphase percentages for the 
radicles with 20-—30 divisions per section must, however, exhibit a 
maximum, and the difference between the 30—40 class and the 10—20 
class must therefore be regarded as a minimum value. 

While the I and II Series gave no significant values, the values 
of the 1934 and 1933 BIII Series are more significant. The D/m 
amounts to 2,1 and 1,6 respectively if the first two classes are computed 
separately, thus even this is clearly significant. After adding the first 
two classes together we also get a significant difference, for the 
D/m amounts to 2,0. Finally, the 1932 series has a D/m which, for 
reasons mentioned above, must be considered to be considerably below 
the limit, viz. 1,8. 

The remaining figures for the IV and V Series corroborate the 
previous results (Table 11). The A V Series shows a statistically signific- 
ant value of the D/m (2,3). In the BIV and B V Series one radicle with 
10—20 divisions per section causes a relatively high percentage of meta- 
phases in this range, so that the difference will be negative but not 
significant (considerably lower than in the I and II Series). This neg- 
ative difference is greatly outweighed by a positive difference in the 
0—10 range with a D/m equal to 1,23. Added together the two classes 
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yield a positive difference but with a high mean error. There is no 
doubt that these series also confirm the previous results. 

It is thus proved that different groups of nuclei in a radicle accom- 
plish their division at varying rates. Those nuclei which first enter into 
division have a higher rate than nuclei immediately following them, but 
the latter in turn have a considerably lower rate than those appearing 
next. A maximum rate of division follows a pronounced minimum rate 
which is again followed by a maximum. 


TABLE 12. Relative Division Rate within the Water Treated Seeds. 


















































Number of me- 
taphases/num- % D D/m 
ber of divisions 
1934 B III 1 4/2h. 3716/6474 57,4 + 0,61 
4,7 + 1,02 4,6 
1933 B III 1 1/2 h. 1992/3779 52,7 + 0,81 
2,6 + 1,35 1,9 
1932 B III 1 */,h. 1076/2146 50,1 + 1,08 
1931 BIIIT1%/2h.| 1085/2182 49,7 + 1,07 
1934 B IIT 14/2 h. | -- 57,4 + 0,61 
— 7,3 + 1,24 5,9 
1932 B III 1 1/2 h. | - 50,1 ++ 1,08 
1934 B III 11/2 h. | — 57,4 + 0,61 
— 7,7 + 1,23 6,3 
1931 B IIT 11/2 h. | om 49,7 + 1,07 
1933 B III 11 ¢h. | -- 52,7 + 0,81 
| — 3,0 + 1,34 2,2 
1931 B WT 11/2h. | _ 49,7 + 1,07 
| 1934 BIV1h.... | 3511/6404 54,8 + 0,62 
| 1934 BIV3h.... 1730/2979 58,1 + 0,90 
| 1934 B ITI 3 '/sh. 2898/5398 53,7 + 0,68 
| 1933 B IIL 3 4/4 h. 1429/2573 55,5 + 0,98 
| 1932 BIIL3'/sh.|- 1254/2411 52,0 + 1,02 
| 1931 BIIT3%/sh.| 1562/2917 53,5 + 0,92 





The Rate of Division in Water Treated Seeds. — In the preceding 
chapter it was explained in detail that the nuclei which begin the division 
in a radicle have a high rate of division. This agrees with the findings 
recorded on p. 303 and p. 310 and may be due to the fact that the nuclei 
have possessed for a long time a higher water content than those starting 
division later. In consequence of this they are nearer to the actual stage 
of reproduction, that is, the chromosomes in these nuclei have made 
themselves ready for reproduction and have undergone a series of 
changes (possibly reproduction of the genes without the fibrils having 
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been reproduced), which make it possible for the final reproduction to 
take place more rapidly than in nuclei with entirely unreproduced 
chromosomes. 

If this view is correct then supplying the seeds with water must 
alter to a great extent the rate of division of the nuclei. The water 
treated series demonstrate this quite plainly (Tables 12—13). The rate 
of division, which even in the preceding dry series increased with the 
age of the seeds, makes this fact still more evident in the 1 */, h. series. 
The differences between the 1934 series, on the one hand, and the 1933, 
1932 and 1931 series, on the other, are quite significant in all cases. 
Furthermore the, differences between the 1933 series, on the one hand, 
and the 1932 and 1931, series, on the other hand, are also rather signific- 
ant. Moreover, the rate of division increases considerably with the 
water treatment in the 1 ’/, h. series as compared with the dry series in 
each year. The 1934 series shows a slightly negative difference 
(D/m = 1,3), the 1933 series a highly positive difference (D/m = 2,8), 
the 1932 series has a slightly positive difference (D/m=0,1) and the 
1931 series, finally, shows a highly positive difference (D/m = 2,0). This 
shows then that this weak water treatment causes an increase in the 
rate of division, and this increase becomes greater with the age of 
the seeds. 

Table 13 shows the connection between the rate of division and the 
number of divisions per section. In all series (class 0O—10 omitted, see 
below) there is an evident maximum rate of division in those classes 
which showed a marked minimum in the dry series (especially class 
20—30). The minimum points have been eliminated. The water- 
supply has in the first place influenced those nuclei which are near 
the point of reproduction (classes 0—30 in the B III Series and 30—50 
in the B V Series). Apparently class 0—10 deviates from this rule. The 
percentages of metaphases are based here solely on the examination of 
one radicle in each of the three years’ seeds and they show besides such 
high mean errors that they lie within the limits of error. In the 
1934 BIII Series no radicle with 10—20 divisions per section has been 
examined. Such a radicle was examined, however, in the 1932 and 
1931 BIII Series. In this class the rate of division is very high. By 
combining the 0—10 and 10—20 classes we obtain the following values 
for the 1932 B III Series: 40,9 4- 2,6, and for the 1931 Series: 53,5 -: 2,95, 
that is, the rate of division must be characterized as high. 

Quite a different relation is shown by the rate of division in the 
3*/,h. water treated seeds. In all cases the rates of division ap- 
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Number of divisions per section 
0 _ 10 - 20 — 30 — 40 — 50 _ 60 — 70 — 80 
oT [i one Al Se , a] —*, 
Abso- | 4. Abso- | | Abso- | | Abso- Z| Abso- S| Abso- | Abso- | | Abso- | 4 
lute | s “ | lute |X cs lute s 2 lute (YS 2 | lute x 3 lute s ~ | lute |S = | lute |& = 
nnanner B eeinee =| number = number | E| number I number | é| number weiter | 
1934 B III | | ) | | | 
AL ae | 50/79 | 63,3; — | — | 203/380 | 53,4/1301/2270 | 57,3 |2162/3745) 57,7, — — — _ — — 
1933 B IIT | | | | | 
Meh....| — — _— | — |607/1189 | 51,1; 697/1300 | 53,6) 688/1290 | 53,3 | — = -- - — -- 
1932 B III| | | | 
14/2h....| 9/15 | 60,0|142/354) 40,1 | 296/534 | 55,4) 270/556 | 18,6) 359/687 | 52,3 | ~- — — _ — — 
1931 B III | | pe | 
11/2 h.... | 41/62 | 66,1 112/224) 50,0) 488/990 | 49,3, 281/585 | 48,0) 163/321 50,8 = — — — _ — 
1934 B IV | | | 
ae _ _ —_— — -— — | »———-> 435/863 | 50,4 1189/2171) 54,8 1050/1867 | 56,2 |837/1503) 55,7 
1934 B IV | | | | 
SDs cevaee'| = —|-— —-| —- — | 275/509 | 5401 377/647 | 58,3! 483/799 | 60,5| 313/530 | 59,1| 282/494 | 57,1 
1934 B II! | | | || | | | | 
a Bere | — — | 68/146 | 46,6) 317/592 | 53,5|1014/1863) 54,4 1499/2797 | 53,6 — — | _ | — —_ | = 
1933 B III} ; | | | | | | 
S'/ch,...) — — | 87/147 | 59,2) 220/403 | 54,6) 690/1253 | 55,1) 432/770 | 56,1 — — | — | — — |— 
1932 B III | | | 4 |. | | | | 
3%fsh....| — — |105/225! 46,7 _ — | 977/1839 | 53,1; 172/347 49,6 | — — | — | — —- |— 
1931 B IIL | | | | | | 
| — | — [336/630 53,3| 488/947 | 51,5) 738/1340 | 55,1 _ | — _ — — | — —_ _— 
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proximates to a mean value (corresponding to a metaphase percentage 
of about 53—54), and in the different classes no definite tendency of 
the rate of division in varying numbers of divisions per section can be 
discovered. A possible explanation of this is that a relatively heavy 
water supply will not benefit any particular group but will be dis- 
tributed uniformly to all nuclei. Thus no group will experience any 
acceleration in comparison to those lying close to. 

The final outcome of these observations of the relative rate of 
division and its associated characters in the chromosomes and nuclei 
must be that they can only be explained on the basis of the reproduction 
theory, put forward several times already, which rests on the single 
thread conception. The double thread conception requires equivalence 
between different resting nuclei and is therefore to be characterised as 
erroneous. 


4. THE CONNECTION BETWEEN THE RELATIVE RATE OF DIVISION 
AND THE INTENSITY OF DISTURBANCES. 

On p. 306 attention was called to some exceptions to the rule that 
those nuclei in a radicle which first enter into division also show a 
higher frequency of disturbances than the following nuclei. This was 
especially true of the IV and V Series. In the B V Series, for instance, 
the highest percentage values of the disturbances (55,2) were found in 
a radicle with 40—50 divisions per section, the highest value but one in 
a radicle with 60—70 divisions per section. In the A V Series the highest 
value (56,8) was found in a radicle with 30—40 divisions per section, 
the second highest value in a radicle having 40—50 divisions per section. 
In the AIV Series the two highest values occurred in a section with 
70—80 divisions, and so on. 

These facts are of course to a certain extent incompatible with the 
view that the frequency of disturbances is greater in those nuclei which 
start dividing first and which manifest at the same time a high rate of 
division. (It should be noted, however, that in these series only a few 
radicles having a small number of divisions were examined.) A closer 
analysis of the IV and V Series, where for some reason or other most of 
the radicles examined contained on the average a very large number of 
divisions although the radicles in question were fixed after exactly the 
same period of time as in the B III Series, revealed that these high fre- 
quencies of disturbances are intimately associated with a higher rate 
of division. Thus the two phenomena are correlated here also. 

Table 14 summarizes the connection between the rate of division 
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and the frequency of disturbances in the four related dry series. In 
contradistinction to the tables given on p. 304 the different values of the 
rate of division are arranged according to the frequency of disturbances. 
Although the difference between the rates of division in the two classes 
having the highest frequencies of disturbances in each series is in no 
cases significant, still the total of the differences is undoubtedly quite 


significant. 


TABLE 14. Percentage of Metaphases in different Classes of 
Disturbance Frequency. 























| | Percentage of cells with disturbances 
0 10 20 30 40 50 60 

; 55,8 56,7 53,8 | 

, 55,1 59,5 52,55 

| 1934 BIV ...' (9913) | (1412) | (255) 

1984 AV fhe: | 59,2 56,9 56,0 60,1 55, 

Perera yer roe (181) (2013) | (2790) (368) (246) 
1934 BV “ 57,0 wa 6hl|lC SS 55,9 51,7 
| aK mate (1276) | (2091) | (935) (698) (317) 
| ran | 53,3 54,3 

| rag | Os? | 58,5 

ee ee | ; 











Diff. 1934 A IV=2,92+2,59 D/m=1,13 
Diff. 1934 B IV =2,97+3,40 D/m=0,87 
Diff. 1934 A V=4,36+ 4,07 D/m 1,07 
Diff. 1934 B V—=4,13+3,38 D/m=1,22 

Further, if we examine the rate of division in the radicle having the 
highest frequency of disturbances in each series it will be found that 
all four radicles have a rate which is considerably below that of the 
remaining radicles (Table 15), no matter in which class the radicle in 
question occurs. Here, too, the total statistical significance is high 
(P = 0,03). 

Finally it may be mentioned that the values of the rate of division 
in the 30—50 range given in Table 10 are remarkably high for the B IV 
Series. The two highest disturbance frequencies are found in this range. 
These two classes consist together of four radicles: the 30—40 class 
having one radicle with 22,3 per cent disturbances and the 40—50 class 
having three radicles with 15,1, 5,3 and 5,6 per cent disturbances respect- 


1 The parentheses show the number of divisions examined. 
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ively. The average percentage of the four radicles is 12,3, thus con- 
siderably more than the general average of all radicles in the series. It 
should be added, however, that even the two radicles with a low fre- 
quency of disturbances show a high rate of division. 


TABLE 15. The Correlation between the Highest Frequencies of 
Disturbed Cells and their Division Rates. 








The | 





| H 
% root | Number of | Number of | 
dis- | be- | metaph./number | metaph./number | 5 | Pp 
turb. | longs; of divisions _ of divisions of the | x 
cells | to the of the root | remaining roots | 
class | | 
| 


| 
1934 AIV ...| 26,6 7080 299/432 = 53,0 °/| 1891/3393 = 55,7 °/| 1,149 | 0,29 
1934 BIV ...| 22,8 [30—40) 134/255 = 52,5 2/| 2390/4325 — 55,3 2/| 0,716 | Os 
1934 AV...... 56,8 (30 —40| 137/246 = 55,7 »/| 3040/5352 = 56,8 °/| 0,118 | 0,74 
1934 BV...... 55,2 |40—50 








164/317 = 51,7 24! 2850/5000 = 57,0 °/| 3,363 | 0,07 


ie ciwmokess | — | — |664/1250 = 53,1 2/|10171/18070 = 56,3 2/| 4,759 | 0,0 

















As a result of the watering of the seeds in the BIV 1h. and BIV 
3h. Series these series are not so reliable as the dry series. Table 14 
however shows that the rate of division is greater in the two classes 
having the highest disturbance frequencies in the B IV 1 h. Series. 

In consequence of these results, chiefly in the dry series, it follows 
that the nuclei did not at first enter into division one by one as they did 
in the preceding series. Instead blocks of nuclei commenced dividing 
together. To what this is due is not possible to ascertain for certain 
(cf. p. 315). But, as in the preceding series, the rate of division and the 
frequency of disturbances are closely connected. 

That the high rate of division is not caused by the increased inten- 
sity of disturbances is evident in many places in the tables of the rate of 
division. Here it may be mentioned that the 1934 BIV, 1934 B III **/,, 
1934 BV and 1934 BIII */,, Series with disturbance frequencies of 
94 %, 14,2 %, 284 % and 32,3 % respectively showed a metaphase per- 
centage of 55,1 -—- 0,71, 56,2 -- 0,70, 56,7 -+ 0,68 and 57,0-- 1,33. The 1933 
B II Series with a metaphase number of 56,9 % ++ 1,12 % had an average 
disturbance frequency of 21,3 %, while the 1932 B II Series with a meta- 
phase value of 52,3 % -t 1,27 % had a disturbance frequency of 16,2 %. 
Such examples could be multiplied. On p. 328 attention is called to 
the possibility of it being apparently easier for the nuclei to enter into 
division if the resting period is prolonged after the irradiation. A higher 
rate of division does not result. however. 
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VI. THE NATURE OF THE DISTURBANCES IN VARYING 
WATER CONTENT AND AGE OF THE SEEDS. 


For this investigation the total number of cells containing either of 
the two types of disturbances (fusion and fragmentation) were divided 
by the total number of undisturbed and disturbed. anaphases and telo- 
phases, partly in the IV and V series and partly in the III Series (v. 
Tables 16 and 17), in the former case in order to study the influence 
of the water content when the quality, dose and direction of the X-rays 
were identical, in the second case for the purpose of studying the in- 
fluence of age. Of course it is not permissible to compare the IV and V 
series with the III series, as there is so little agreement between the 
radicles examined with regard to the number of divisions per section. 
The frequencies of the two types of disturbances in proportion to each 
other vary with the progress of the process of germination, i. e. with an 
increase in the number of divisions per section. For instance, if we 
compare the values for the 1934 B III 17/, h. Series with the cor- 
responding series in BIV we find that there is a considerably higher 
frequency of fusions and fewer fragmentations in the former although 
there was no variation in the period of irradiation, strength of current, 
voltage, etc. . 


TABLE 16. The Frequency of Cells with the two Types of Disturbances 
at Different Water Content. 









































| | Frequency | Frequency | 
| lof cells with % | Di of cells with % De 

| fusions | fragments 
PAOSBATY o.ci.060.:.: | 41/1200 3,42 | 128/1200 10,67 
| 
| 0,61 4,23 
| 1934 BV ...cese ‘| 41/1460 | 281 | 94/1460 | 614 
| 1634 BIV 1h.......| 70/2158 | 3,28 | 222/2158 10,29 

| | | 0,43 3,85 
| 1934 BIV dry...... | 41/1460 | 2,81 | 94/1460 6,44 
| | 
| 1934 AV ... 203/1817 11,17 | 486/1817 | 26,75 | | 

| —0,30 | | | 4,62 | 

| $934 BOY | o.ss.2.::... | 9185/1613 11,47 | 3597/1613 | 22,13 | | 
— : peewee | | | 0,78 | | 12,70 | 


Table 16 shows a comparison between the series with different 
water content in the IV and V Series. While the frequency of fusions 
remains on the whole unchanged if the water content is increased, the 
frequency of fragmentations, on the other hand, is much higher. The 
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sum of D, amounts to 12,70 whereas the sum of D, equals only 0,7. The 
former is thus 17,2 times greater than the latter. Hence it can be con- 
sidered proved that an increase in the water content causes but little 
change in the number of chromosome fusions while the stability of the 
chromosomes on the other hand is greatly reduced. 


TABLE 17. The Frequency of the two Types of Disturbances by 
— of Seeds. 















































| | | Proport. 

| | iE 7 | Relative | Relative | of cells 

| eps coo | eae oe | number | number with 

CY OF GEMS) of [CY OF CCMS! of | of cells | of cells |fragments 

| Pano | | — t with | with to cells 

[oar | % — 4 | fusions |fragments| with 

| | | | | | fusions 

| 1934 BI dry ..... 417) 1610 7a| 164/1610 10,2; 1 | 1 | 14 

| 1933 B III dry piss | | 95/638 14, 9| 118/638 | 18,5 20 | is is 
1932 B ITl ery esses | 213/1078 19,8 315/1078 | 29,2; 237 | 2,9 | 1,5 
1931 B III dry ...... | 128/323 | 39,6) 166/323 | 51, _ a- Sign) ies 
1934 B IIT 14/2 h.... | 100/1923| 5,2| 1143/1923] 74/ 1 | 1 | 1,4 
1933 B III 1 1/2 h.... | 105/1294 | 8,1) 140/1294 | 10,8 | ie | 1 | 1,3 
1932 BIIL14/:h....| 97/805 | 120) 152/805 |189| 23 | 2s 156 
1931 B III 14/2 h.... | 168/797 | 21,1| 245/797 | 30,7} 40 .| 43 1,5 
1934 B IIT 34/:h.... | 33/1874 48/1874 | 2s) 1 | 2 | 1a 
1933 BIE 3*/sh.... | 10/834 | 12) 31/834 |. 37) 0 iu | 3a 
1932 B III 34/4 h.... | 19/831 2,3| 31/831 3, 7| t3 144 1,6 
1931 B HI3 4/4 h.... | 45/1009 | 4,5} 64/1009 | 63) 25 | 24 = | 1,4 








Table 17 shows the percentage rate of the two types of disturbances 
in the three parallel B III Series at different ages of the seeds. The 
most interesting feature is the comparison between the frequencies of 
the two types of disturbances with an increase in the age of the seeds. 
As seen in the table the two types increase about proportionally. Thus 
the enormously increased frequency of the disturbances with the ageing 
of the seeds (p. 329) is not due to the increase of either of the types of 
disturbances at the expense of the other. The 1931 seeds, one might say, 
furnishes a condensation of the conditions in the 1934 seeds. The 
significance of this will be discussed in a later paper. 

Table 18 shows the frequencies of the types of disturbances in 
radicles with varying numbers of divisions per section. As will be seen, 
they vary considerably. While fusion occurs chiefly in the classes with 
or immediately after a minimum rate of division (class 20—30), frag- 
mentation takes place in all classes, but the proportion of fragments to 
fusions increases considerably in the 0—20 classes and in the 40—70 
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classes. Even in this respect the 0—20 classes thus show a special 
relation to those immediately following. 

Table 18 also provides the explanation of the high value of the 
relation between the total number of cells with fragmentations and the 
total number of cells with fusions in the IV and V Series. As already 
mentioned, mainly radicles with a great number of divisions per section 


were examined. 


TABLE 18. The Proportion of Cells with Fragments to Cells with 
Fusions in Different Stages of Germination. 











Nua ber of Givisions per section 





0 20 30 40 50 60 














70 
| | 

ee 128/11 = 2,5 24/14 = 1,7 118/62 = 1,9 138/47 = 2,9) 111/46 = 2, = 2,9 
1934 BV ............ he 34 14—=1,7 129/80 = 1,6| 103/52 — 200) 101% Be 
1934 BIVdry......| 60=0/ — || 37/18 =2,1 | 51/23 = 2,2 
1934 B III dry...... 37/25 =1,530/21=1,| 50/46=1,) 47/25=19) — | — 
1933 B Ill dry......| 9/4=2,346/42—1,1) 48/389=1,2) 15/10 =1,5| a ime 
1932 BMldry...... |15/11=14 = —  /153/100=1,5, 81/68 = 1,2) 66/34—=1,9) 9 — 
1931 BIII dry...... 29/13 = 2,2:88/73 = 1,2) 49/42 = 1,9| - | ae on 


In conclusion it should be noted that the 1934 AIV Series differs 
from the others. This is probably due to the fact that the different 
classes contain a small number of representatives: the 0—30 classes 
contain no representative, the 30—40 classes have 2, the 40—50 classes 
1, the 50—60 classes 5, the 60—70 classes 0 and the 70—80 classes 2. 
The fragmentation/fusion ratio in the represented classes is here: 17/0, 
11/3, 38/12 and 62/26. The two last-mentioned classes, which show the 


most significant figures, have also relatively corresponding values. 


VII. THE CYTOLOGICAL AFTER-EFFECT OF X-RAYING. 


Up to the present we have had very littie knowledge of the genetic 
or cytological after-effects of X-ray irradiation. The present invest- 
igations of this problem furnish evidence that a cytological after-effect 
can ensue, but only on condition that the division of the nuclei of the 
cell is prevented and that the chromosomes are not reproduced. The 
occurrence of a genic after-effect has not yet been proved, but in- 
vestigations are being carried on in the hope of throwing light on the 
subject. 

Particularly strong evidence is afforded by the values recorded in 
Table 19 for the 1934 BIII dry Series from 22nd September and 
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23rd November. Of the 1934 B III material irradiated on the 18th Sep- 
tember 1935 19 seeds were put to germinate on the 20th September and 
all fixations were made on the 22nd and 23rd September. On the 
21st November a further 20 seeds from the same lot (irradiated on the 
18th September) were put to germinate, 10 of which were fixed on the 
23rd November and the remaining 10 on the 24th November. There 
was no difference in the treatment of these seeds other than this in- 
crease of the resting period after irradiation by 62 days. In the mean- 
time these seeds, like the entire sequence of material not put to germin- 
ate, were kept at ordinary room temperature from the 18th September. 


TABLE 19. The Frequency of the two Types of Disturbances after 
Different Resting Periods after X-raying. 





| — | 

















| a a | Se See Sete 
Resting | cells with disturbances | cells with disturbances 
period | 
in days | i a: ae 
Absolute | % Absolute 
1934 BIIT ??/s... 4 117/239 49,0 164/239 68,6 
1934 B V......... 18 185/466 | 39,7 | 357/466 76,6 
1934 B IIT 8/11... 66 SC 51/125 | 40,8 103/125 82,4 
a eae 
c. with and without c. with and without 
disturb. disturb. 
Absolute | 26 | Absolute _ a 
1934 BIIT *?/o... 4 | 117/1610 | 433 | 164/1610 | 10,2 
1934 B VN ......... 18 185/1613 | 11,5 357/1613 22,1 
| 1934 BTID %/11... 66 51/393 | 13,0 103/393 | 26,2 








The figures for the 1934 B V Series, which occupy an intermediate 
position between the two BIII groups, should also be put under this 
heading. The 1934 B V Series were irradiated on the 5th December (at 
the same time as the A V Series) and 30 seeds were put to germinate 
on the 21st December, 27 of which were fixed on the 23rd December. 
The period of irradiation and target distance, intensity of current and 
voltage were exactly the same for both the BV and the BIII Series. 
The high percentage of disturbances as compared with the 1934 B III 
Series fixed on the 22nd September is therefore due to the length of 
the resting period (18 days). 

The three percentages of disturbed cells are as follows: 1934 B III 
dry */,, 161 +15 % (14,2 % +1, %), 1934 BV, 284 % +24 %, 
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1934 BIII dry **/,;, 32,8 % +.3,s %. The difference between 1934 B III 
*2/, and 1934 BIII **/,, is 16,7 % ++ 4,1 % and thus quite significant. 

An increase in the resting period after irradiation does not only 
bring about an increase in the intensity of fragmentation but also of 
fusion. Table 19 above, which gives the relation of the two types of 
disturbances to the total number of disturbed cells, certainly shows an 
increase of nuclei with fragmentations at the expense of nuclei with 
fusions, but Table 19 below, giving the ratio of the types of discurbances 
to the total number of undisturbed + disturbed anaphases and _ telo- 
phases, reveals that this decrease is only apparent. While the fragment 
frequency rises from 10,2 % to 26,2 % the fusion frequency rises from 
7,3 to 13,0 %. Thus this proves that the chromosome threads in the 
resting nucleus certainly disrupt, break off or that the fibrils are in- 
completely reproduced more easily than in normal series, but even 
fusion of chromosome ends is increased. 

An interesting point to note is that division apparently sets in sooner 
in these seeds with a long resting period. In the AI, BI, All, BII, 
1934 B III **/, and 1934 BIV Series, 13 of the 25 seeds examined, which 
on fixation showed signs of germination but in which no radicle had yet 
pierced the coleorhiza, contained no divisions while the remaining 12 
had on an average 5 divisions per section, the corresponding figures for 
the 1934 B III **/,, Series being 9 seeds without any divisions and 8 with 
an average of 6,1 divisions per section. Two cases in the last-mentioned 
series contained ungerminated radicles with more than 10 divisions per 
section (31,6 and 12,6 divisions per section respectively). In the radicle 
having 31,6 divisions per section the cells had not yet had time to extend, 
and the radicle was therefore one of the smallest ever studied. This will 
be discussed in a later paper. 


VIII. FREQUENCY OF DISTURBANCES BY INCREASING 
AGE OF THE SEEDS. 


That cytological aberrations arise from the ageing of seeds has 
been demonstrated by several investigators. The causes of these aber- 
rations, however, have not yet been discovered. In a subsequent work 
I shall consider these problems more closely. 

Table 20 shows the great increase in the frequency of disturbances 
after X-raying with the ageing of dry seeds. This increase is however 
gradual and is not confined exclusively to seeds harvested in 1931. Con- 
sequently, parallel with the ageing of the seeds there must occur changes 
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TABLE 20. The Increase of Disturbed Cells by or ~ the Seeds. 


























| Dry-Series 11/2 h.-Series | 1/, h.-Series 
| i in Oe oe Om | _ Oe 
y - v ; ev | - ev 
| | 2< | 34 | : =e 
| disturb. cells = E danienit cells | 3 5 | disturb. cells im) e 
as [aa | ea 
| | | | | 
1934 BIIT| 14,2 +. 1,092 1 | 1214432 [1 | 3740, 1 
| 1933 B IIL} 27,2 + 3,57 1,92 | 19,1 + 3,09 ' Iss | 5,1 + 0,80 1,38 
| 1932 B III | 42,3 + 5,81 | 2,98 | 296 + 4,54 | 2,45 | 5,7 + 1,66 | 1,54 
| 1931 B IIT} 64,3 + 3,36! | 4,53 | 40,2 + 5,18 | 3,32 | 10.8 + 2,01 |} 2,92 
| 1934 B III dry...| 1 | 1933 BIlI dry | 1 1932 B III dry 1 
| 1934 B TIT 1%/2h.) 1,17 | 1933 B TIL 1%/2h.) 142 | 1932 B III 1'/2h.} 1,43 
| 1934 B III 3%/sh.| 3,84 | 1933 B IIL 14/2h.| 5,33 | 1932 B II3%/sh.| 7.42 
| | 1931 B II dry | 1 | 
| 1931 B III 12/2h.} 1,60 
| 1931 B TI3%/,h.j| 5,95 | 





in the chromosomes, which conditioned the increased intensity to ir- 
radiation. Plasmatic symptoms of age need not necessarily be the cause 
of these chromosome changes, the chromosomes themselves may change 
by ageing (v. also p. 302)..Later I hope to be able to show that the former 
view, which is held, among others, by SCHWARNIKOW and NAWASCHIN 
(1934), is not correct, but that the ageing can be explained by a directly 
spontaneous change in the chromosomes themselves and that the en- 
hanced rate of mortality of the cells and nuclei in these series of old 
seeds is due to this spontaneous chromosome change. The gradual rise 
in the frequency of disturbances shows that the sensitivity of the chro- 
mosomes begins to change not only when a certain stage (a threshold of 
irritation) has been reached but that it runs parallel with the ageing. 


IX. A THEORY OF MITOSIS. 


The following is a summarized account of the observations put 
forward in the preceding pages (cf. summary on p. 331): 

1) The frequency of disturbances is greatest when the nuclei of a 
radicle begin dividing. The chromosomes in the commencing nuclei are 
the most sensitive to irradiation. The nuclei which first begin to divide 
are always situated in the interior of the radicle. 


1 After the examination of the 12 BIII-samples, the Series 1934 BIII dry 
was made up by a further examination of two seeds and three roots with only a 
low frequency of divisions per section and the Series 1931 BIII dry by the exa- 
mination of two roots of a previously examined seed. Of course, these roots have 
been excluded in this table, but they are included in Tables 17, 18 and 19. 
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2) The frequency of disturbances is strongly influenced by the 
water content. The number of nuclei with sensitive chromosomes is 
increased by a rise in the water content. The degree of sensitivity varies 
in different portions of desiccated radicles. Thus the nuclei showing 
the lowest frequency of disturbances are also situated in the periphery 
of the radicle, where the water content may probably on the average 
be lower than in the protected cell layers in the centre on account of 
evaporation, desiccation, etc. 

3) The relative rate of division is highest in the nuclei which first 
begin dividing. Then follows a minimum in the rate of division. Later 
the rate is again increased. Water supply has a great effect on the rate 
of division. If the water supply is low the minimum of the rate of 
division is displaced towards that group of nuclei which enter into 
division last. With more abundant water supply, a levelling takes place 
between all nuclei. 

4) Furthermore, in those cases where isolated nuclei do not begin to 
divide but where blocks of nuclei start division at the same time, the 
rate of division and the frequency of disturbances are directly correlated. 
The increase in the rate of division is not caused by the high frequency 
of disturbances. 

5) The lability of the chromosomes is increased by increased water 
content of the seeds and is greatest in those nuclei which begin to divide 
earliest. 

In view of the above results the following interpretation of the 
nature of mitosis may be put forward: 

The chromosomal material can be reproduced only when the 
nucleus contains a certain amount of water *. Those cell nuclei which 
do not possess a sufficient water content contain undivided chromosome 
threads. Resting nuclei with a higher water content than the average 
show a tendency to reproduce the chromosomes (gene reproduction?), 
the reproduction, it is true, will never be complete but an increase of the 
sensitivity to external stimuli takes place in the partially reproduced 
chromosomes of these nuclei. The attainment of complete reproduction 
conditions the starting of the nuclear division. The resting stage ends 
with the reproduction of the chromosomes. In nuclei with a partial 
reproduction no prophase can set in until the reproduction at a certain 
water content has been completed. But these nuclei with a partial re- 


1 It is perhaps more than mere chance that the Dipteran giant chromosomes, 
which according to certain investigations consist of hundreds of chromonemata, 


occur in tissues containing a very high water content. 
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production are accelerated in proportion to the other resting nuclei, they 
begin the nuclear division earliest and show a higher rate of division 
than those immediately following, which on account of the entire 
singleness of the chromonemata must first undergo this reproduction 
together with all its pre-stages. Thus, there is a cytological and phy- 
siological dissimilarity between the resting nuclei themselves. Therefore 
the amount of water is in itself to a certain degree the factor which 
starts the process of division. (This of course only on condition that 
other factors affecting the process of germination (light—darkness, 
oxygen, enzymes etc.) do not exercise an inhibiting influence. This will 
be discussed more closely in a later paper.) 

This view of the nature of mitosis is thus entirely based on the 
single thread conception. The double thread conception is incapable 
of furnishing any explanation of the results obtained in this in- 
vestigation. 


SUMMARY. 


1. After X-ray irradiation of resting chromosomes there appear 
fragments, double-constriction chromosomes (fusions end-to-end), ring- 
shaped fragments and translocations (the latter mostly terminal in my 
material). 

2. The fragments are of three kinds: Chromosome fragments, the 
two chromatids of which are equal in size; chromosome fragments, the 
two chromatids of which are unequal in size, and finally chromatid 
fragments. Heterogeneous chromosome fragments and chromatid frag- 
ments are however very rare, a fact which is inexplicable on the double 
thread conception. 

3. The occurrence of the two rare types of fragments need not be 
incompatible with the single thread conception. 

4. Fusions of various types have been observed at anaphase, some 
with four constrictions and some with two. The most usual appearance 
presented by the former type is the zigzag formation. A rather common 
type is one containing four constrictions, where even at telophase the 
four chromatids are so firmly fused at one point that the fusion must 
be interpreted as a failure of longitudinal division in the fused end- 
particles or as a fusion of four (or more) chromomeres so firmly that 
they are unable to disengage themselves. The former interpretation 
is the more probable one and in that case supports the single thread 
conception. 
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5. An analysis of the effect of X-ray irradiation shows that the 
frequency of disturbances is proportionally highest in those nuclei which 
commence dividing earliest. The single thread view explains this 
phenomenon as being due to a partial reproduction of the chromo- 
somes in the resting nuclei first entering into division. The double 
thread conception requires an evenly distributed frequency of disturb- 
ances throughout all stages of the process of germination (in the first 
nuclear division). 

6. Seeds differing in water content show different frequencies of 
disturbance. The frequency of disturbance increases with a higher 
water content. The frequency of disturbance varies also in different 
portions of the radicle. It is highest in the centre and grows less towards 
the periphery. This accords with the fact that the first nuclear divisions 
occur in the centre of the radicle and not in the margins. The explan- 
ation of the higher frequency of disturbance at a higher water content 
is that a large number of nuclei approach the sensitive stage in the 
proximity of the point of reproduction. 

7. By relative rate of division of the nuclei in a certain stage of the 
process of germination is meant the relation between the number of 
metaphases and the total number of divisions observed. The rate of 
division falls as the number of metaphases increases and at the same 
time the number of anaphases and metaphases becomes lower. 

8. The first nuclei to enter into division show a high rate of division. 
They are accelerated in comparison to those immediately following, 
which show a minimum rate of division (a maximum number of meta- 
phases). After this minimum the rate of division again rises. This is 
explained by the fact that the nuclei first entering into division, owing 
to the partial reproduction and the high water content, more easily 
accomplish the complete reproduction. 

9. If a certain quantity of water is supplied to the seeds the above- 
mentioned minimum rate of division is shifted towards later stages. If 
the supply of water is abundant a levelling occurs between the nuclei 
so that the rate of division (in those stages examined by me) becomes 


almost constant. 

10. An investigation of the nature of the disturbances at varying 
water content shows that the stability of the chromosomes is greatly 
diminished if the water content is increased. 

11. If the resting period after the X-ray irradiation is prolonged a 
cytological after-effect ensues provided that the irradiated nuclei are 
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prevented from starting to divide immediately. Fragmentation and 
fusion are greatly increased, the former type of disturbance being the 
more frequent however. 

12. On the basis of these experimental results the theory of mitosis 
found on p. 330 is formulated. 
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GENSTUDIEN AN PISUM SATIVUM 


I. UBER DEN EFFEKT DER GENPAARE 
Con-con UND S-s 


vOoN HERBERT LAMPRECHT 


SAATZUCHTANSTALT WEIBULLSHOLM, LANDSKRONA 


(With a summary in English) 





M* der vorliegenden Arbeit soll eine Reihe von Ver6ffentlichungen 
begonnen werden, mit der Aufgabe, teils den Effekt einzelner 
Genpaare, teils die Koppelungsverhaltnisse bei Pisum sativum naher zu 
erforschen. Mit Hinblick auf die Wirkung gewisser Genpaare soll auch 
besonderes Gewicht gelegt werden auf die Beeinflussung dieser durch 
die tibrige genotypische Konstitution. 


DIE HULSENFORM UND DAS GENPAAR Con-con. 


Genpaare, die die Form und Beschaffenheit der Hiilse von Pisum 
sativum beeinflussen, sind in der bisher erschienenen Literatur sechs 
beschrieben. Es sind dies folgende: P—p, V—v, N—n, Bta—bta, 
Btb—btb und Cp—cp. 

Die beiden erstgenannten, P—p und V—2, sind fiir die Ausbildung 
einer Membran in der Hiilse, also fiir den Unterschied Kneifelerbse— 
Zuckererbse verantwortlich. PV-Hiilsen haben eine starke Membran, 
Pv-Hiilsen eine sehr diinne, haufig nur fleckenweise auftretende, 
pV-Hilsen haben nur einen Membranstreifen langs der Rtickennaht und 
pv-Hiilsen schliesslich sind ganz ohne Spuren einer Membran. Diese 
Genkombinationen beeinflussen die Form der Hiilse insofern, als PV- 
Hiilsen sowohl im griinen wie im reifen Zustand durch ihre gleich- 
miassige W6lbung von den iibrigen drei Typen (Zuckererbsen) zu unter- 
scheiden sind. pv-Hiilsen weichen tibrigens von Pv- und pV-Hiilsen 
noch dadurch ab, dass sie sich — wohl zufolge des ginzlichen Fehlens 
einer stiitzenden Membran — mehr oder weniger einrollen. 

Das Gen N bedingt in seiner rezessiven Form (nn) die Ausbildung 
einer besonders dicken Wand der Hiilse. nn beeinflusst tiberdies die 
Form und Grésse der Hiilse. So sind nn-Hilsen stets voll und schén 
gerundet und, mit Ausnahme wenn sie sehr kurz sind, immer deutlich 
bis stark gekriimmt. Ausserdem sind nn-Hiilsen, bei im _ itibrigen 
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gleicher genotypischer Konstitution, stets kiirzer als NN-Hiilsen. 
Schliesslich bedingt die nn-Kriimmung der Hiilse, dass die Beurteilung des 
Hiilsenendes, ob stumpf oder spitz in vielen Fallen unmdéglich oder wenig- 
stens héchst unsicher wird. Solche Hiilsen machen den Eindruck spitz zu 
sein, kénnen aber genotypisch doch stumpf sein. Eine schéne Studie 
iiber den Effekt des Genpaares N—n verdanken wir E. NILSSON (1929). 

Die beiden Genpaare Bta—bta und Btb—btb beeinflussen die Aus- 
bildung des Hiilsenendes. Fiir das Genpaar Bt—bt (WHITE, 1917 a) ist 
seit langem bekannt gewesen, dass es in seiner dominanten Form 
stumpfe, in seiner rezessiven spitze Hiilse bedingt. RASMUSSON (1927, 
S. 59) hat in zwei Kreuzungen Resultate erhalten, die es wahrscheinlich 
gemacht haben, dass fiir die Ausbildung der stumpfen Hise zwei 
dominante Gene erforderlich sind, die er mit Bta und Btb bezeichnet 
hat. Die fiir das Spaltungsverhaltnis 9:7 gefundenen Zahlen sind 
allerdings nicht gut iibereinstimmend, D/m betragt 2,80 bzw. 4,17, und 
ausserdem kommt hinzu, dass es sich um Kreuzungen zwischen Zucker- 
und Markerbsen handelt, in denen die Hiilsen von Zuckererbsen hin- 
sichtlich Beschaffenheit des Endes schwierig beurteilbar sein kénnen. 
Es gilt dies namentlich fiir Typen, die ich als zweiseitig zugespitzt 
bezeichnet habe (LAMPRECHT, 1929, S. 101). Diese haben ein dhnliches 
Aussehen wie die zweite Hiilse von links in Fig. 2 weiter unten. Man 
kann sie leicht fiir spitz halten, trotzdem sie erblich stumpf sind. Es 
ware daher sehr wiinschenswert, dass diese Spaltung in Kreuzungen 
zwischen nur PV-Typen kontrolliert wiirde. Einstweilen kann natiir- 
lich an der Annahme von zwei Genpaaren festgehalten werden. 

Ein sechstes Genpaar, Cp—cp, ist fiir die Kriimmung der Hiilse 
verantwortlich. Cp bedingt gerade Hiilse, cp gekriimmte. Die geneti- 
sche Analyse dieser Eigenschaft und Feststellung dieses Genpaares ver- 
danken wir WELLENSIEK (1925 a). Die Dominanz von Cp ist laut 
WELLENSIEK nicht vollkommen. Hierzu will ich hervorheben, dass 
diese Erscheinung in hohem Grade von der tibrigen genotypischen Kon- 
stitution des spaltenden Materials abhangig ist. In gewissen meiner 
Kreuzungen ist die Klassifikation nicht schwierig gewesen, in anderen 
dagegen sehr. 

Gekriimmte Hiilsen gibt es indessen zweierlei. Solche bei denen 
die Bauchnaht, an der die Samen sitzen, einen konkaven Bogen bildet 
und solche, bei denen die Bauchnaht in einem konvexen Bogen verlauft. 
Fig. 1 zeigt drei Erbsenhiilsen; die links ist konkav gekriimmt, die Samen 
sitzen hier also an der Aussenseite der Kurve, die mittlere ist gerade, 
und die rechte Hiilse ist konvex gekriimmt, die Samen sitzen hier also 
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an der Innenseite der Kurve. Erwahnt sei, dass auch Sorten mit geraden 
Hiilsen, sowohl mit spitzem wie mit stumpfem Ende, nicht selten eine 
unbedeutende Kriimmung aufweisen kénnen, die allerdings nicht mit 
der gekriimmten zu verwechseln ist. 

Von den im Handel befindlichen Erbsensorten scheinen samtliche 
gekriimmten, mit einer einzigen Ausnahme, dem konkaven Typus an- 
zugehéren. Und WELLENSIEKs (1925a) Feststellung des Genpaares 
Cp—cp bezieht sich auch auf die Spaltung gerade : konkav gekrimmte 
Hiilsen. Seine Kreuzungen waren: Lathyrusbliitige Kapuziner (gerade) 
X Krombekdoperwt (gekriimmt), Reuzenbolerpeul (gekriimmt) X Pois 











Fig. 1. Drei verschiedene Hiilsenformen von Pisum sativum. Links Hiilse mit 
konkaver Bauchnaht (an der die Samen sitzen), in der Mitte mit gerader und rechts 
: mit konvexer. 


a cosse violette (gerade) und Reuzenboterpeul (gekriimmt) X Pois a 
cosse rouge (gerade). 

Die einzige im Handel vorkommende Erbsensorte mit konvex ge- 
kriimmten Hiilsen scheint Pois Sabre zu sein. Ihr entspricht die in 
Fig. 1 rechts dargestellte Hiilse. Pois Sabre ist wahrscheinlich eine 
alte Sorte. _VILMORIN-ANDRIEUX fiihren sie in der 3. Aufl. von Les 
Plantes Potagéres, 1904, zusammen mit den vier Synonymen Pois 
crochu A rebours, P. d’Alger (Somme), P. Beauté des marchés, P. Jac- 
ques an. In bezug auf die Form der Hiilsen schreiben VILMORIN- 
ANDRIEUX I. c.: »Cosses larges, d’un vert pale, recourbées dans le sens 
opposé a celles du P. d’Auvergne, c’est-a-dire ayant les grains rangés a 
lintérieur de la ligne convexe formée par le devant de la cosse, tandis 
que le dos de cette cosse forme une ligne concave». 





—* 
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Uber die Erblichkeitsverhaltnisse dieses konvexen Hiilsentypus 
' liegt, soweit ich habe finden kénnen, nur eine kurze Notiz von 
MEUNISSIER (1918) vor, die besagt (zitiert nach WELLENSIEK, 1925 b. 
p. 417), dass »diese Kriimmung mit Hinsicht zu der von »Pois Serpette» 
rezessiv zu sein scheint». Pois Serpette zeigt die iibliche konkave 
Krimmung. 

Bevor tiber die Kreuzungsergebnisse mit Pois Sabre berichtet wird, 
sei hier die Entwicklung der geraden bzw. verschieden gekriimmten 
Typen von Pisum sativum kurz charakterisiert. Kurze Zeit nach der 
Befruchtung, wenn die Bliitenblitter abzufallen oder zu vertrocknen 











Fig. 2. Die Entwicklung einer konkaven Hiilse von Pisum setivum, veranschaulicht 
durch vier verschiedene Stadien. Links juvenile Hiilse mit noch konvexer Form, 
dann gerade, schwach gekriimmte und ausgeprigt konkave Hiilse. 


pflegen, zeigt die junge Hiilse stets eine Form, die unter Bezugnahme 
auf das vorstehend Angefiihrte als konvex zu bezeichnen ist. Eine 
solche junge Hiilse ist in Fig. 2 links abgebildet. Die weitere Entwick- 
lung dieser Hiilse zu einer konkav gekriimmten, also dem gewohnlich 
vorkommenden gekriimmten Typus, zeigen die iibrigen drei Bilder in 
Fig. 2. Wie aus dieser ersichtlich hat die zweite Hiilse von links bereits 
gerade Form angenommen, die dritte von links ist schwach gekrimmt 
und die Hiilse rechts hat, bei Erreichung der schliesslichen Linge auch 
ihre ausgesprochen konkave Kriimmung erhalten. 

Wird die Entwicklung einer geraden Hiilse in entsprechender Weise 
verfolgt, so findet man, dass sie etwa in dem Stadium, das die dritte 
Hiilse von links in Fig. 2 darstellt, ihre endgiiltige Form erreicht hat 
und sie dann nicht mehr andert. Die Hiilse verbleibt darauf gerade 
oder erhalt eventuell eine ganz unbedeutende konkave Kriimmung. Die 
konvexe Hiilse schliesslich ist wahrend ihres ganzen Entwicklungsab- 
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laufes konvex verblieben, so wie sie es bereits von Beginn an, kurz nach 
dem Hervortreten der Hiilse aus der Bliite, gewesen ist. 

Was besagen uns diese Erscheinungen? Wir haben es hier offen- 
bar mit einer durch Erbeinheiten regulierten lokalen Begrenzung oder 
vielleicht besser gesagt Retardation der Wirkung der Wuchsstoffe fiir 
die Hiilse zu tun. Bei der konvexen Hiilse setzt das Wachstum in der 
Langsrichtung der Hiilse bis zur Erreichung ihrer endgiiltigen Lange 
an sowohl Bauch- wie Riickennaht in gleicher Starke fort. Bei der 
geraden Hiilse tritt auf der Seite der Bauchnaht eine Verlangsamung des 
Wachstums friiher ein als an der Riickennaht. Bei der gewéhnlich 
gekriimmten, der konkaven Hiilse schliesslich, ist der Unterschied in 
der Verinderung der Zuwachsgeschwindigkeit zwischen Bauch- und 
Riickennaht wahrend der Entwicklung noch ausgepragter. Das Wachs- 
tum der Bauchnaht bleibt hier noch friiher und starker hinter dem der 
Riickennaht zuriick. 

Zwecks Studium der Erblichkeitsverhaltnisse der konvexen Hiilsen- 
form wurde von mir eine Linie (Nr. 96) aus Pois Sabre mit verschiede- 
nen anderen Erbsenlinien gekreuzt. Hier seien einstweilen die Spal- 
tungsergebnisse in Kreuzung Nr. 3 mitgeteili, die zwischen L. 96 und 
L.7 einer Erbsensorte vom Chenille-Typus, mit aneinanderklebenden 
Samen (Gen s), ausgefiihrt worden ist. L. 7 hat gerade stumpfe Hiilsen. 
Die auf F, erhaltenen Hiilsen waren durchweg gerade und in dieser 
Eigenschaft von L.7, dem einen Elter, praktisch genommen nicht zu 
unterscheiden. Der gerade Hiilsentypus scheint demnach gegeniiber 
dem konvexen vollkommen dominant zu sein. 

Die in F, hinsichtlich Hiilsentypus erhaltenen Spaltungsergebnisse 
sind in Tabelle 1 zusammengestellt. Von einer Wiedergabe der Spal- 
tung in noch weiteren sechs Genpaaren nehme ich hier Abstand; es soll 
dies weiter unten im Zusammenhang mit der Behandlung des Genpaares 
S—s, das hier auch spaltete, geschehen. 

Tabelle 1 zeigt, dass in Kreuzung Nr. 3 nur zwei Hilsentypen 
ausgespalten haben, naimlich gerade und konvexe. Das Spaltungsver- 
haltnis ist ein klar monohybrides gewesen und die gefundenen Zahlen 
stimmen mit den theoretisch erwarteten sehr gut iiberein. D/m betragt 
fiir das Verhaltnis 3 mit gerader : 1 mit konvexer Hiilsenform nur 0,19. 

Das hier wirkende Genpaar bezeichne ich unter Bezugnahme auf die 
rezessive Form mit Con—con, hergeleitet von convexus, der doppelt 
rezessiven Hiilsenform. 

Mit Hinblick aus das oben in bezug auf Entwicklung der ver- 
schiedenen Hiilsenformen Gesagte kénnen wir hier feststellen, dass der 
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TABELLE 1. Die Spaltung im Genpaar Con—con in F, der 
Kreuzung Nr. 3. 




















| Individuen mit =| _—sIndividuen mit ities 
Familien-Nr. geraden Hiulsen | konvexen Hilsen ie 
Individuen 
ConCon u. Concon | concon 
3197 85 | 28 113 | 
3198 21 8 990 
3199 43 20 63 
3200 42 | 6 48 
3201 70 | 25 95 
3202 11 | 7 18 
3203 51 16 67 
3204 15 5 20 
Summen: 338 | 115 453 
Erwartet: 339,75 | 113,25 — 
| D/m fir 3:1 = 0,19 | —_ — 





gerade Hiilsentypus sowohl gegeniiber dem konkaven wie gegeniiber 
dem konvexen dominant ist. Dominant erscheint also die intermediare 
Retardation der Zuwachsgeschwindigkeit der Bauchnaht (die zur gera- 
den Hiilsenform fiihrt) gegeniiber sowohl keiner Retardation (in kon- 
vexer Hiilsenform resultierend) wie gegeniiber starker Retardation der- 
selben (zu konkaver Hiilsenform fiihrend) im Vergleich mit der Zu- 
wachsgeschwindigkeit der Riickennaht. Fiir diese Erscheinungen ver- 
antwortlich sind die beiden Genpaare Cp—cp und Con—con. Uber in 
diesen beiden Genpaaren gleichzeitige Spaltungen hoffe ich binnen kur- 
zem berichten zu kénnen. 


DIE WIRKUNG DES GENPAARES S-s UND IHRE ABHANGIG- 
KEIT VON DER UBRIGEN GENOTYPISCHEN 
KONSTITUTION. 


Das Symbol S$ wurde zuerst von WHITE (1917 a, S. 573 und 1917 b, 
S. 170) fiir ein Gen eingefiihrt, das in seiner doppelt rezessiven Form 
verursacht, dass die reifen Erbsensamen aneinander kleben, und den 
Hilsen also in der Form von kleinen Stangen, die das Aussehen von 
»Raupen» haben, entnommen werden kénnen. Die erste Kenntnis 
dieser Erbsenform und ihrer Vererbung verdanken wir aber VILMORIN 
(1913), der eine Sorte mit solchen Samen 1906 von M. FROMMEL aus 
der Schweiz erhalten hatte. 

VILMORIN nannte diese Erbse wegen ihres raupenahnlichen Aus- 
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sehens »Pois chenille» (= Caterpiller-pea, Raupenerbse). Fig. 3 zeigt 
das Aussehen solcher Erbsen im reifen Zustande. In bezug auf die 
Entwicklung und Konstanz dieses Charakters, des Aneinanderklebens, 
sagt VILMORIN: »Cette adhérence des grains entre eux est plus ou moins 
parfaite suivant les conditions dans lesquelles s’est effectuée la végéta- 
tion, ce qui rend l'étude de ce caractére parfois difficile 4 étudier. Cepen- 
dant dans les cas que nous allons examiner le caractére a toujours été 
assez nettement observable». Nach dieser Ausserung zu urteilen scheint 
also VILMORIN auch noch andere Falle studiert zu haben, in denen der 
Chenille-Charakter schwieriger zu beurteilen gewesen ist, obgleich sol- 
che Falle nicht mitgeteilt werden. 

Anschliessend hieran bespricht VILMORIN die Resultate einer 
Kreuzung zwischen Pois de momie 
X Pois »Chenille» und reziprok, die 
teils zeigt, dass die Eigenschaft Freie 
Samen tiber Klebende Samen dominant 
ist, teils in F, folgende Spaltung gelie- 
fert hat: 144 mit Freien : 31 mit Kle- 
benden Samen. Bei Annahme von 
monohybrider Spaltung nach 3S:1s 
wird fiir D/m 2,23 erhalten. Dieser Wert 
Fig. 3. Drei verschiedene Chenille- zeigt keine gerade gute Ubereinstim- 
See oe dcaate pat’ mung an, kann aber keineswegs gegen 
sung in der Hiilse, in der Mitte aR- die Annahme einer monohybriden Spal- 
Samen bei schwacher Pressung in tung verwendet werden. In der dritten 
der Hiilse und rechts Ar-Samen bei Generation wurden folgende Zahlen er- 

starker Pressung in der Hiilse. : 

halten: 59 S : 23s, mit D/m = 0,62 und 
748:9s, mit D/m = 2,93; und fiir alle drei Verhaltnisse, F, + F3, ge- 
meinsam ist D/m = 2,7. Die Spaltungsverhaltnisse scheinen also stark 
zu variieren, und an ss-Individuen scheint ein Defizit vorzukommen. 
VILMORIN (I. c.) konstatiert ferner einen Zusammenhang in der Ver- 
erbung der Eigenschaften »Chenille» und »Feuillage émeraude». Hier- 
auf wird spater im Zusammenhang mit der Besprechung der Koppelung 
S—W) zuriickgekommen werden. 

MEUNISSIER (1922) hat iiber die Resultate in drei Kreuzungen mit 
Chenille berichtet. Die erste Kreuzung, Pois momie X Pois chenille, 
ist die bereits von VILMORIN (1913) ver6éffentlichte und oben bespro- 
chene, von der MEUNISSIER die in den Jahren 1914—21 erhaltenen Nach- 
kommen von Pflanzen weiterer Generationen bespricht. Leider hat 
MEUNISSIER die Eigenschaft Chenille nur insoweit angegeben, als Ver- 
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klebungen von 4 oder mehr Samen vorgekommen sind. Verklebungen 
von weniger Samen (2—3) oder die Anzahl per Pflanze auftretender 
freier Samen sind nicht erwahnt, weshalb es nicht méglich erscheint 
sich uber die Variation der in Frage stehenden Eigenschaft ein genaues 
Bild zu machen. Klar geht aus dem mitgeteilten Material jedoch her- 
vor, dass die Ausbildung der Eigenschaft »Chenille» eine recht betracht- 
liche Variation aufweisen muss. 

Laut MEUNISSIER sollte das Material auch dafiir sprechen, dass 
Pflanzen mit rosafarbigen Bliiten den Chenille-Charakter viel schwa- 
cher ausgebildet hatten als Pflanzen mit weissen oder purpurfarbigen 
Bliiten. Es erscheint jedoch schwierig diese Ausserung mit Sicherheit 
auf einen genetischen Zusammenhang zu beziehen, denn das von 
MEUNISSIER mitgeteilte Material der erwahnten Kreuzung zeigt nicht 
eine Spaltung in Bliitenfarbe, wobei der Chenille-Charakter gemeinsam 
mit einer gewissen Bliitenfarbe besonders schwach oder stark auf- 
getreten ware, sondern es berichtet, was diese Frage betrifft, nur uber 
die Nachkommen von u. a. 12 Pflanzen mit rosafarbigen Bliiten. Die 
Nachkommen dieser 12 Pflanzen haben eine sehr schwache Ausbildung 
des Chenille-Charakters gezeigt, aber das Gleiche ist auch mit den 12 
Eltern-Pflanzen schon der Fall gewesen. Es fehlen demnach die Pra- 
missen fiir den oben angefiihrten Zusammenhang — wenigstens im 
genetischen Sinne. 

In einer zweiten Kreuzung, Chenille X Clamart elatius, wurde in 
F, eine Spaltung nach 59S :7s und zusammen mit den F;-Resultaten 
nach 72$:15s gefunden. D/m betragt fiir das erste Verhaltnis 2,7, 
fiir das letztere 1,67. Es scheint also ein Defizit an ss-Pflanzen zu be- 
stehen, aber die Zahlen sind zu klein um entscheiden zu kénnen, ob 
hier kein klares monohybrides Spaltungsverhaltnis vorliegt. 

Eine dritte Kreuzung wurde ausgefiihrt zwischen Chenille < Acacia, 
von der in F, im ganzen 49 Individuen erhalten wurden. Diese zeigten 
Spaltung nach 44$:5s. D/m betragt hierfiir 2,3. Auch hier scheint 
ein Defizit an ss-Pflanzen vorzuliegen, aber es gilt auch diesbeziiglich 
das fiir die vorige Kreuzung Gesagte. 

Zusammenfassend sagt MEUNISSIER (I. c. p. 318 und 320), dass der 
Chenille-Charakter in seiner Entwicklung extrem variabel ist und sehr 
stark von den Milieuverhaltnissen beeinflusst wird. Unter der Varia- 
tion des Chenille-Charakters wird hier wie auch bei VILMORIN und spater - 
verstanden, in welchem Ausmasse die Samen der Pflanzen miteinander 
verklebt sind, ob nur wenige Verklebungen von 2—3 etc. Samen vor- 
kommen oder Verklebungen von mehreren Samen und viele solche. 
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MEUNISSIER vermutet auch eine mégliche Abhangigkeit der Ausbildung 
dieses Charakters von der genetischen Konstitution, so mit Hinsicht auf 
den Unterschied im normalen oder fehlenden Wachsiiberzug der Blat- 
ter und die verschiedene Bliitenfarbe, was bereits oben erwahnt wor- 
den ist. 

Weitere Mitteilungen tiber Spaltungen im Chenille-Charakter fin- 
den wir bei WELLENSIEK (1925 c, 1929 und 1930). Folgende Resultate 
wurden erhalten: 


Kreuzung 25 (1925 c, S. 344 und Kreuzung 40 (1929, S. 278). 


348). Gefunden: 798 S:309 s 

Gefunden: 143 $§:46 5s Erwartet: 830,25  : 276,75 

Erwartet: 141,75  : 47,25 D/m = 2,24 

D/m = 0,21 Kreuzung 41 (1929, S. 278). 
Kreuzung 38 (1929, S. 278). Gefunden: 865 S:207 s 

Gefunden: 824 S:288 s Erwartet: 804,0 : 268,0 

Erwartet: 834,0 : 278.0 D/m = 4,30 

D/m = 0,70 


Kreuzung 45 (1930, S. 9). 
Gefunden: 787 S$:251 s 
Erwartet: 778,50 : 259,50 
D/m = 0,61 


In bezug auf die Ausbildung des Chenille-Charakters sagt WELLEN- 
SIEK (1929, S. 276): »The chenille-characteristic is highly modifiable. 
A well developed adherence among the seeds is only found in emerald 
plants. Glaucous plants, genetically chenille, usually have only two or 
three seeds adhering and many pods of these plants may have nothing 
but free seeds. It is therefore necessary to examine all the pods, before 
concluding to absence of chenille. Owing to this modifiability it may 
be questioned whether the classification free-chenille is always correct». 
Im iibrigen konstatiert WELLENSIEK starke Koppelung zwischen W} und 
S, worauf hier spater zuriickgekommen wird. 

Ein Riickblick auf alle bisher ver6éffentlichten Spaltungsresultate 
im Genpaar S—s ergibt folgendes. Samtliche Verfasser erwahnen, dass 
die Ausbildung des Chenille-Charakters, ss, stark modifizierbar ist. 
VILMORIN und MEUNISSIER schreiben dies in erster Linie den Milieu- 
verhaltnissen zu, WELLENSIEK glaubt einen Zusammenhang mit der 
Wachsigkeit zu finden, und MEUNISSIER glaubt einen solchen mit rosa- 
farbigen Bliiten behaupten zu kénnen. Eine Zusammenstellung der 
Spaltungen in S—s ergibt folgende Zahlen. 
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re ee D/m fiir monohybride Spaltung; ein — 


Untersucher der Kreusung bzw. + vor der Zahl gibt ein Defizit bzw. 
einen Uberschuss an ss-Individuen an 

VILMORIN, 1913 ...... 175 — 2,28 
82 + 0,62 
83 — 2,98 
MEUNISSIER, 1922 .... 87 — 1,67 
49 — 2,39 
WELLENSIEK, 1925c .. 189 — 0,21 
1929)... V2 + 0,70 
1107 +- 2,26 
1072 — 4,30 
1930.... 1038 — 0,61 
PE, vcs 5 eeaes 4994 — 2,11 


(3810 : 1184) 


Die vorliegenden Zahlen zeigen, dass in der Mehrzahl der Kreu- 
zungen ein deutliches Defizit an Doppeltrezessiven, ss, vorhanden ist. 
Ja, in einer von WELLENSIEKs Kreuzungen kann das gefundene Spal- 
tungsverhaltnis mit einem Wert von — 4,30 fiir D/m unmdglich ohne 
weiteres als ein monohybrides aufgefasst werden. Die in mehreren 
Fallen starken Defizite fiir die Doppeltrezessiven, ss, mit vier Werten 
fiir D/m zwischen 2 und 3 und einem iiber 4, sprechen offenbar dafir, 
dass entweder eine Elimination von ss-Individuen vorliegt oder dass der 
Chenille-Charakter bei einem gewissen Teil der Individuen der Kreu- 
zung iiberhaupt nicht zur Ausbildung gelangt. Letzteres wird wahr- 
scheinlich durch genotypische Griinde bedingt sein, wobei natiirlich 
auch in gewissem, begrenztem Masse andere Umstinde mitwirken kénn- 
ten. Dass es sich hier hauptsachlich um genotypische Ursachen han- 
deln wird, dafiir sprechen meine Resultate beim Anbau von verschiede- 
nen Chenille-Linien wahrend den Jahren 1928—1935, wo unter den 
Nachkommen niemals Pflanzen angetroffen wurden, die nicht den 
Chenille-Charakter gezeigt hatten. Auch ist die Variation der Ausbil- 
dung des Chenille-Charakters keine nennenswerte gewesen. 

Auf die Frage nach den Ursachen des so haufigen Defizites an 
ss-Pflanzen in S—-s-spaltenden Kreuzungen ist von den Forschern, die 
den Chenille-Charakter bisher studiert haben, iiberhaupt nicht einge- 
gangen worden. Mir erscheint diese Frage als ganz wesentlich, denn 
mit ihrer Beantwortung diirfte auch die Klarung der bisher immer 
wieder angefiihrten Erscheinung der grossen Variabilitat in der Aus- 
bildung des Chenille-Charakters eng zusammenhangen. 

Hereditas XXII, 2 
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Worauf beruht nun die Ausbildung des Chenille-Charakters, die 
Verklebung der Samen im reifen Zustande? Eine Untersuchung der 
Samen bei starkerer Vergrésserung zeigt, dass ihre Epidermis einen 
Stoff ausscheidet, der wihrend des Reifeprozesses allmahlich zu einer 
harten glasigen Masse erstarrt. Stehen nun die Samen wahrend des 
Reifeprozesses in den Hiilsen miteinander in Kontakt, was gewéhnlich 
oder wenigstens haufig der Fall ist, so verkleben sie miteinander zu 
Stangelchen, wie Fig. 3 zeigt. Diese Beobachtung allein diirfte geniigen 
um den Gedanken unmittelbar darauf zu fiihren, dass die Ausbildung 
des Chenille-Charakters in hohem Masse von der Dichte der Samen in 
der Hiilse, also von den Beziehungen zwischen Hiilsenlange, Samen- 
grésse, Samenanzahl und Abstand zwischen den Samenanlagen ab- 
hangig sein wird. Man kann sich dann sehr leicht vorstellen, dass es 
ss-Pflanzen geben wird, die einen so grossen Abstand zwischen den 
Samen aufweisen, dass der Chenille-Charakter iiberhaupt nie zur Aus- 
bildung gelangen kénnen wird. 

Zwecks Studium dieser Fragen wurden seit 1930 eine Reihe von 
Kreuzungen zwischen zwei Chenille-Linien, Nr. 5 und Nr. 7, und meh- 
reren anderen Erbsenlinien ausgefiihrt. Die beiden Chenille-Linien sind 
Geschwisterlinien, und zeigen praktisch genommen vollkommene Uber- 
einstimmung. Der Chenille-Charakter derselben ist stark ausgepragt 
und halt sich im Durchschnitt zwischen 80 und 85 %, d. h. so viele von 
den Samen einer Pflanze sind im Mittel miteinander verklebt. Die 
Samen der in Frage stehenden Linien, Nr. 5 und 7, sitzen in den Hiilsen 
dicht aneinander gedriickt. Die Samen haben ferner gefarbte Testa, 
Indent-Form und griine Kotyledonen. Die Testafarbe ist braunrot, also 
Rezessivitat im Gen Oh anzeigend. Die Bliitenfarbe ist purpurviolett, 
also der genotypischen Konstitution A Ar B entsprechend. Die Pflan- 
zenhohe betragt etwa 65 cm, der Stamm zeigt Zickzackinternodien, was 
also Rezessivitét im Gen Le anzeigt. Meine Chenille-Linien sind also 
von der von VILMORIN und MEUNISSIER urspriinglich verwendeten, die 
u. a. weissbliitig war, abweichend und stammen wahrscheinlich aus 
Kreuzungen dieser beiden Forscher. 

Im folgenden sollen die Ergebnisse von drei Kreuzungen bespro- 
chen werden, die zwischen diesen Chenille-Linien und anderen Linien 
ausgefiihrt wurden: es sind dies Kreuzung Nr. 3, die bereits im vorigen 
Kapitel teilweise besprochen worden ist (Spaltung im Genpaar Con— 
con), Kreuzung Nr. 25, ausgefiihrt zwischen L.5 und L. 102, aus der 
franzésischen Markerbsensorte Acacia, die sich durch Rankenlosigkeit 
auszeichnet und niedrig ist, und Kreuzung Nr. 68, ausgefiihrt zwischen 
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L. 27 und L. 110 aus Roi des Gourmands, einer dickwandigen Zucker- 
erbse von VILMORIN-ANDRIEUX, Paris. Die Dickwandigkeit entspricht 
bekanntlich Rezessivitét im Gen N. Weitere Unterschiede in den Gen- 
paaren der erwahnten Linien ergeben sich, soweit sie hier studiert wor- 
den sind, aus den spateren Mitteilungen. 

Die drei Linien, die mit dem Chenille-Typus gekreuzt worden sind, 
zeigen verschiedene Hiilsenmasse und auch recht verschiedene Dichte 
zwischen den Samen in den Hiilsen. Fiir die Lange kénnen etwa fol- 
gende Masse angegeben werden: L. 96 ca. 7 cm, L. 102 ca. 5 cm und 
L. 110 ca. 8 cm. L. 96, aus Pois sabre, hat iibrigens breite Hiilsen. Die 
Samen sitzen bei dieser Linie diinn, im reifen Zustande ziemlich weit 
voneinander getrennt. Bei Linie 102 sitzen sie sehr dicht, die Hiilse ist 
schmal und umschliesst die Samen auch im Umkreis dicht. Bei Linie 
110 umschliesst die Hiilse die Samen wohl im Umkreis, infolge der Wir- 
kung des rezessiven Gens n, fest, aber in der Langsrichtung sitzen die 
Samen viel weniger dicht als bei L. 102. Alle drei Linien haben farb- 
lose Testa, entsprechen also der Konstitution aa, L. 96 und L. 110 sind 
rundsamig, RR, L. 102 ist eine Markerbse, rr. 

Zwecks Beurteilung der Eigenschaft Chenille ist so vorgegangen 
worden, dass simtliche Hiilsen der Individuen solcher Kreuzungen vor- 
sichtig von Hand geerntet, gedffnet und die Samen herausgenommen 
wurden. Dann wurde fiir jede Pflanze vermerkt wieviele freie Samen, 
wieviele Verklebungen von 2, 3, 4 u. s. w. Samen angetroffen worden 
sind. Derart wurde fiir jedes Individuum eine vollstandige Charakteri- 
stik der Ausbildung der Eigenschaft Chenille erhalten. Der Grad dieser 
Eigenschaft wird weiter unten durch Zahlen charakterisiert, die an- 
geben, ein wie grosser Prozent der Totalanzahl Samen eines Indivi- 
duums an Verklebungen teilnehmen; der restliche Prozent besteht dann 
also aus freien Samen. 

In den drei zu besprechenden Kreuzungen hat das Gen S in F; 
vollkommene Dominanz gezeigt. Es wurde also niemals eine Verklebung 
beobachtet. Die in den zweiten Generationen gefundenen Spaltungen 
in S—s sind in den Tabellen 2, 3 und 4 wiedergegeben und weichen 
stark voneinander ab. 

Tabelle 2 zeigt die Spaltung in Kreuzung Nr. 3, L. 7, Chenille < L. 96, 
Pois sabre, in der bei rein monohybrider Spaltung 113,25 ss-Individuen 
zu erwarten gewesen sind; anstatt dessen wurde nicht ganz die Halfte 
erhalten, nimlich 53 Individuen. D/m betragt hierfiir nicht weniger als 
6,53. Es besteht hier demnach ein sehr grosses Defizit an Doppelt- 
rezessiven. 
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TABELLE 2. Die Spaltung im Genpaar S—s in F, der Kreuzung Nr. 3. 























| Individuen mit Individuen mit anein- —e 
Familien-Nr. freien Samen ander klebenden Samen haiiliatien 
| SS und Ss ss 

3197 | 97 16 113 

3198 | 2 29 

3199 53 10 63 

3200 44 4 48 

3201 88 7 95 

3202 14 4 18 

3203 59 8 67 

3204 18 2 20 
| Summen: 400 53 453 
| Erwartet: 339,75 113,25 — | 
| D/m fir 3:1 = 6,53 _ | — | 








TABELLE 3. Die Spaltung im Genpaar S—s in F, der Kreuzung Nr. 68. 





























Individuen mit Individuen mit anein- | a 
Familien-Nr. freien Samen ander klebenden Samen Saitiutinien 
SS und Ss Ss 
6364 | 66 1 | 81 
6365 71 14 | 85 
6366 49 | 58 
6367 57 7 | 64 
6368 18 3 21 
6369 11 6 17 | 
6370 12 3 16 
6371 69 | 25 | 94 
6372 20 ie 8 28 
| Summen: 374 | 90 | 464 
| Erwartet: 348,00 | 116,00 | _ 
| D/m far 3:1 = 2.79 | a - 


In der zweiten Kreuzung, Nr. 68, L. 7, Chenille X L. 110, Roi des 
Gourmands, deren F,-Resultate in Tab. 3 ersichtlich sind, besteht gleich- 
falls ein deutliches, wenn auch bei weitem kein so grosses Defizit an 
ss-Individuen wie in der vorigen Kreuzung. D/m erreicht hier fiir 
3S:1s den Wert von 2,7. 

Die dritte Kreuzung schliesslich, Nr. 25, L.5, Chenille < L. 110, 
Roi des Gourmands, deren Spaltung in F, in Tab. 4 wiedergegeben ist, 
weist in bezug auf das Genpaar S—s eine ganz normale monohybride 
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Spaltung mit sehr guter Ubereinstimmung zwischen den erwarteten 
und den gefundenen Zahlen auf. D/m betragt hierfiir nur 0,0s. 


TABELLE 4. Die Spaltung im Genpaar S—s in F, der Kreuzung Nr. 25. 


























Individuen mit Individuen mit anein- en 
Familien-Nr. freien Samen ander klebenden Samen ae 
Individuen 
SS und Ss ss 

3207 30 20 57 

3208 13 6 19 

3209 35 10 45 | 

3210 11 6 17 

3211 36 13 49 | 

3212 20 3 23 | 

3213 34 11 45 | 

3214 26 6 32 | 

3215 24 8 32 

3216 16 o 19 

3217 28 12 40 

3218 15 2 Dy 

3219 24 4 ; 28 

3220 9 7 16 

3221 14 4 | 18 
Summen: 342 115 457 
Erwartet: 342,75 114,25 — 
D/m fir 3:1 = 0,08 - _ — 








Die Linien vom Chenille-Typus, L.5 und L.7, haben, wie friiher 
erwahnt, die Samen dicht aneinandergedrangt in den Hiilsen sitzen und 
zeigen einen Chenille-Prozent von 80—85. Mit Hinblick auf die friiher 
mitgeteilte Charakteristik der iibrigen Elternlinien, insbesondere ihre 
Samendichte in den Hiilsen, lasst sich jetzt folgendes feststellen. Es 
resultiert in F, bei Kreuzung einer der beiden Chenille-Linien mit: 


L. 96 aus Pois sabre, bei der die Samen in der Hiilse diinn, ziemlich 
weit voneinander getrennt sitzen, ein grosses Defizit an ss-Indivi- 
duen (D/m = 6,53, Kreuzung Nr. 3); 

L. 110 aus Roi des Gourmands, bei der die Samen in der Hiilse betricht- 
lich dichter sitzen als bei L. 96, ein deutliches, aber viel geringeres 
Defizit an ss-Individuen als in voriger Kreuzung (D/m = 2,79, Kreu- 
zung 68); 

L. 102 aus Acacia, bei der die Samen in der Hiilse dicht aneinander ge- 
presst sitzen, kein Defizit an ss-Individuen (D/m=0,0s, Kreu- 
zung Nr. 25). 
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Schon diese Ergebnisse machen es héchst wahrscheinlich, dass die 
Ausbildung des Chenille-Charakters in hohem Grade von der Samen- 
dichte in den Hiilsen abhangig ist. Das in zwei der vorliegenden Kreu- 
zungen gefundene Defizit an ss-Individuen kénnte dann einfach darauf 
zurtickzufiihren sein, dass ein Teil Individuen mit so diinnem Samen- 
bestand in den Hiilsen, mit so grossen Abstinden zwischen den Samen 
ausgespaltet worden ist, dass es tiberhaupt nicht zu Verklebungen, nicht 
zur Ausbildung des Chenille-Charakters hat kommen kénnen. Ein 
Studium der Nachkommen von F.-Individuen mit sehr kleinem Chenille- 
Prozent wird dies klar beweisen kénnen, denn solchenfalls sollen unter 
den Nachkommen solcher ss-Individuen auch scheinbare SS-Individuen 


auftreten. 


TABELLE 5. Die Ausbildung des Chenille-Charakters an Nachkommen 
von ss-Pflanzen mit kleinem Chenille-Prozent in F; von 
Kreuzung Nr. 25. 








Anzahl Nachkommen mit 





Chenille-Samen mit folgenden Summe 
Chenille-% nur freien | Individuen 


Samen 


| Familien-Nr. 
| und Chenille- | 
| Prozent in F, 























| 
| 
| 
| 
| 
| 6477, 17.2%... | 
| 


| 0,1—25 | 25,150 | 50,1—75 | 75,1100 
| | 
4 2 0 ets 11 17 
| 6481, 300%... 3 | 3 | 2 | 1 9 8 | 
Cihtox.! 2 | — | — | — 11 — 
| Summen: 7 sieseftbe#2z#iten#{|tfs (hj 


Die nachste Tabelle, Nr. 5, bringt diesen Beweis. Aus Kreuzung 
Nr. 25 sind in F,, trotzdem keinerlei Defizit an ss-Individuen hat kon- 
statiert werden kénnen, Individuen ausgespalten, die einen niedrigen 
Chenille-Prozent aufgewiesen haben (vergleiche Tabelle 8). Fiir einige 
solche Individuen ist die Ausbildung des Chenille-Charakters in F; 
studiert worden und Tab. 5 zeigt die Verteilung der in drei solchen 
Familien erhaltenen Individuen auf solche mit verschiedenem Chenille- 
Prozent und solche mit ausschliesslich freien Samen. Unter den 48 ss- 
Individuen dieser drei Familien hat es, wie ersichtlich, nicht weniger als 
31 gegeben, die gar keine Verklebungen zwischen den Samen gezeigt 
haben. Und gerade die Hiilsen dieser Individuen haben eine geringe 
Dichte der Samen gezeigt. 

Es sind also hier unter 48 Nachkommen von ss-Individuen nicht 
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TABELLE 7. Verteilung der 89 ss-Individuen in F, von Kreuzung Nr. 68 auf den Chenille-Prozent und die 
verschiedenen Genpaare. 
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weniger als 31, d. h. 64,6 %, 
aufgetreten, bei denen der 
Chenille-Charakter im  Zu- 
sammenhang mit  geringer 
Dichte der Samen in den Hil- 
sen iiberhaupt nicht zur Aus- 
bildung gelangt ist. Schon 
diese Ergebnisse diirften, wenn 
sie auch an einem wenig um- 
fangreichen Material erhalten 
worden sind, geniigen, um als 
eine vollkommen befriedigen- 
de Erklarung fiir das in ver- 
schiedenen Kreuzungen sehr 
stark schwankende Defizit an 
ss-Individuen und die grosse 
Variabilitat in der Ausbildung 
des Chenille-Charakters an- 
genommen werden zu kénnen. 

Einen Uberblick iiber die 
Verteilung der ss-Individuen 
in den drei hier behandelten 
Kreuzungen auf den Chenille- 
Prozent und die verschiede- 
nen Genpaare geben die Ta- 
bellen Nr. 6, 7 und 8. Was 
zuerst den Chenille-Prozent 
allein betrifft, so zeigen die 
Tabellen, dass in den beiden 
Kreuzungen Nr. 3 und Nr. 
68 die Hauptmasse der Indi- 
viduen auf die niedrigen Pro- 
zente O0—40 verteilt sind; in 
diesen Klassen liegen etwa ?”/; 
samtlicher Individuen. Ganz 
anders verhalt sich Kreuzung 
Nr. 25, in der diese Prozent- 
klassen nicht ganz ein Drittel 
der Individuen _ enthalten, 
wihrend die beiden héchsten 


TABELLE 8. Verteilung der 115 ss-Individuen in F, von Kreuzung Nr. 25 auf den Chenille-Prozent und die 


verschiedenen Genpaare. 
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Prozentklassen 80—90 und 90—100 % allein nicht weniger als 32 % 
der Individuen enthalten. 

Eine gute Charakteristik der drei Kreuzungen diirfte man hinsicht- 
lich Ausbildung der Chenille-Eigenschaft durch Angabe sowohl des 
mittleren Chenille-Prozentes simtlicher Individuen wie des prozentuel- 
len Defizites an ss-Individuen bekommen. In dieser Weise wird er- 


halten: 
Defizit an ss-Pflanzen 


Mittlerer Chenille- 2% 


in % 
A ee ee 36,7 53 
> eS Serer eT eT er 33,7 22 
» Ve hee sbek es ken oa 61,6 0 


Fiir die beiden ersten Kreuzungen, Nr. 3 und 68, ist der Chenille-Prozent 
ungefahr gleich gross, wihrend ein sehr deutlicher Unterschied im 
Defizit an ss-Individuen vorhanden ist. In der dritten Kreuzung, 
Nr. 25, ist mit einem Ansteigen des mittleren Chenille-Prozentes auf 
uber 60 das Defizit an ss-Individuen vollkommen verschwunden. In 
der dritten Generation konnten jedoch auch in letzterer Kreuzung in 
gewissen Familien, wie bereits gezeigt worden ist, sehr grosse Defizite 
an ss-Individuen, iiber 60 %, erhalten werden. 

Die mitgeteilten Resultate diirften gezeigt haben, dass die Erklarung 
sowohl der Variation des Chenille-Prozentes wie eines eventuellen 
Defizites an ss-Pflanzen hauptsachlichst in der Wirkung von Genpaaren 
zu suchen ist, die die Dichte der Samen in den Hiilsen beeinflussen. 
Als soleche kommen vor allem in Betracht Gene fiir die Hiilsenlange 
(in gewissen Masse auch die Breite), fiir die Anzahl Samenanlagen pro 
Hiilse, fiir den Abstand zwischen den Samenanlagen, fiir die Samen- 
grosse und fiir den Prozent Samenanlagen, die sich zu Samen entwik- 
keln. Wieweit der Chenille-Prozent und ein Defizit an ss-Individuen 
indessen durch die Milieuverhaltnisse allein beeinflusst werden, was von 
VILMORIN (1913) und MEUNISSIER (1922) als die Hauptursache dieser 
Variabilitat aufgefasst worden ist, dariiber kann einstweilen gar nichts 
ausgesagt werden. Bescheid hiertiber sowie auch tiber den Zusammen- 
hang zwischen dem Effekt der oben angefiihrten quantitativen Gene 
und dieser Variabilitat werden Studien an weiteren Generationen, kom- 
biniert mit Messungen der verschiedenen Groéssen, klarlegen. 

Da das mir in dieser Hinsicht zur Verfiigung stehende Material 
relativ klein ist, nehme ich hier von einer Mitteilung desselben Abstand. 
Soviel sei indessen schon jetzt erwahnt, dass die Analyse des Chenille- 
Charakters in ihrer Einfachkeit ein ausgezeichnetes Mittel zur indirek- 








a oe 











GENSTUDIEN AN PISUM SATIVUM, I 355 





ten Analyse der Wirkung der oben erwahnten quantitativen Gene dar- 
zustellen scheint. 

In den drei Tabellen Nr. 6, 7 und 8 ist auch die Verteilung der 
Individuen mit verschiedenem Chenille-Prozent auf verschiedene Gen- 
paare angegeben. Bei Vererbung des Chenille-Prozentes unabhangig 
von den dort aufgenommenen Genpaaren sollten die Zahlen fiir diesen 
in der Reihe fiir die rezessive Form eines Gens etwa ein Drittel der- 
jenigen fiir die dominante Form betragen. In zwei Hinsichten kann 
aus den drei Tabellen eine deutliche Abweichung hiervon herausgelesen 
werden. 

Unmittelbar ersichtlich ist, dass die Zahlen fiir das Genpaar 
W>—w?” etwa das umgekehrte Verhalten zeigen, indem die Individuen- 
zahlen fiir W® stets kleiner sind als fiir w>. Besonders deutlich ist dies 
in den beiden Kreuzungen Nr. 68 und 25. Dies ist auf die schon von 
friiheren Forschern festgestellte Koppelung zwischen den Genen S und 
W? zuriickzufiihren. VILMORIN (1913) und MEUNISSIER (1922) haben 
anstatt W? das Symbol Bl (Grundgen fiir Wachslosigkeit) benutzt, was 
durch WELLENSIEK (1925 c, S. 348—350) klargelegt und berichtigt wor- 
den ist. Unten folgt eine Ubersicht iiber simtliche mir bisher bekannten 
bifaktoriellen Spaltungsverhaltnisse in den beiden Genpaaren S—s und: 
Wi—w’. 

VILMORIN (1913), simt- 
liche Zahlen  ver- 


IRS skis cancases 265 SWE: 6 Sw?:12 sW}:57 sw? 
Erwartet: 191,25 » :63,73 » :63,5 » :21,2 » 
Hierfiir berechneter 
Crossingoverpro- 
BN sitdacewss 5,44 % 
MEUNISSIER (1922): .. 42 SW2:2 Sw?:0 sW:5 sw? 
Erwartet: 27,5 » :9,19 » :9,19 » :3,06 » 
Hierfiir berechneter 
Crossingoverpro- 
eee ae 4,17 % 


WELLENSIEK (1925 c, 
1929, 1930) simtliche 
ere T rere 3321 SW: 54 Sw: 24 sW}:1065 sw? 


Erwartet: 2511,0 » :837,0 » :837,0 » : 279, » 
Hierfiir berechneter 
Crossingoverpro- 


DE 6 kinwawads 1,73 % 








356 HERBERT LAMPRECHT 





LAMPRECHT, Kreuzung 


et Weeverieiekes 339 SW?P:35 Sw>:10 sW:80 sw? 
Erwartet: 280, >» :93,5 » :93, » :22,5 » 
Hierfiir berechneter 
Crossingoverpro- 
NE Kee cus 10,22 % 
LAMPRECHT, Kreuzung 
Me °s0i0seiaawes 322 SW?:22 Sw>:22 sW}:91 sw? 
Erwartet: 257,06 » :85,69 » :85,69 » :28,56 » 
Hierfiir berechneter 
Crossingoverpro- 
eas danbin 10,13 % 
LAMPRECHT, Kreuzung 
Di iicteeueaeads 313 SW?:87 Sw?:25 sWP:28 sw? 
Erwartet: 254,31 » :85,12 » :85,12 » :28,31 » 
Hierfiir berechneter 
Crossingoverpro- 
Be ka ansaans 28,8 % 


Wie ersichtlich variieren die Zahlen fiir den Crossingoverprozent 
betrachtlich. WELLENSIEKs Zahlen variieren tiberdies auch noch von 
0,27 % bis zu 5,0 %, wodurch also insgesamt eine Variation von 0,27 % 
bis zu nicht weniger als 28,3 % Crossingover resultiert. Abgesehen von 
den Fehlern, mit denen Spaltungszahlen und damit auch die Werte fiir 
den Crossingoverprozent behaftet sein kénnen, liegt im vorliegenden 
Falle, bei der Koppelung zwischen W? und S, noch eine andere Fehler- 
quelle vor, die eine scheinbare Verschiebung der Crossingoverwerte in 
bestimmter Richtung bedingt. Es ist dies die Wirkung der gleichen 
Gene, die das friiher besprochene Defizit an ss-Individuen, die phano- 
typische Umwandlung von SS- und Ss-Individuen in ss-Individuen 
bedingen. 

En Beispiel mége dies illustrieren. Angenommen dass die Verhalt- 
niszahlen der Gameten sich bei Koppelung in den Genen A und B wie 
12 AB: 1Ab:1aB:12ab verhalten. Dem entspricht genau das Spal- 
tungsverhaltnis: 

482 AB: 25 Ab: 25aB: 144 ab 


Der hierfiir berechnete Crossingoverprozent betrigt 7,0 %. Nehmen 
wir nun weiter an, dass von den a-Individuen, oben den s-Individuen 
entsprechend, 60 % durch die Wirkung eines uns unbekannten dritten 
Gens phanotypisch in A-Individuen umgewandelt werden, so wird 
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das eben angefiihrte Spaltungsverhaltnis hierdurch in das folgende 


umgewandelt: 
497 AB: 111 Ab: 10aB: 58 ab 


Und hierfiir berechnet sich ein Crossingoverprozent von nicht weniger 
als 17,9 %, gegeniiber friiher 7,009 %. Die grosse Abweichung vom einen 
monohybriden Spaltungsverhaltnis in solchen Fallen und damit die 
erhebliche Differenz zwischen den beiden mittleren Gliedern des bi- 
faktoriellen Verhaltnisses zeigen allerdings sehr deutlich an, dass hier 
eine Verschiebung durch eine dritte Grésse stattgefunden hat. 

Die beiden Spaltungsverhialtnisse in S und W? in meinen beiden 
Kreuzungen Nr. 68 und Nr. 3 stellen hierfiir zweifellos typische Falle 
dar. Uberfiihrt man den durch die phanotypische Umwandlung von 
ss-Individuen in SS-Individuen im ersten mittleren Glied entstandenen 
Uberschuss auf das letzte Glied, so resultiert in Kreuzung Nr. 68 anstatt 
10,2 % ein Crossingoverwert von nur 4,42 % und in Kreuzung Nr. 3 an- 
statt 28,3 % ein solcher von nur 11,9 %. 

Dass die Werte fiir das Crossingover im vorliegenden Falle eine 
recht bedeutende Variation aufweisen, diirfte nicht zu verneinen sein. 
Es diirfte indessen am Platze sein bei der Beurteilung der Grésse dieser 
Variation angesichts der oben besprochenen Fehlerquelle und der auch 
sonst iiblichen Fehler, mit der solche Zahlen behaftet sein k6nnen, 
grosse Vorsicht walten zu lassen. Ob der Crossingoverprozent in den 
vorstehenden Fallen, befreit von allen Fehlern wirklich mehr als 10 % 
erreicht, erscheint daher zweifelhaft. Zu einer Erérterung der Ur- 
sachen dieser Variation eignet sich das vorliegende Material nicht. 

Die zweite Abweichung von den zu erwartenden Zahlen in den 
Tabellen Nr. 6, 7 und 8 finden wir in bezug auf den Zusammenhang 
zwischen dem Chenille-Prozent und dem Genpaar A—a. Fir Kreu- 
zung Nr. 3, Tab. 6, finden wir diesbeziiglich einen ganz bedeutenden 
Unterschied, viel kleiner ist er in den beiden anderen Kreuzungen. In 
Tab. 6 sieht man deutlich, dass die a-Individuen fast ausschliesslich 
einen niedrigen Chenille-Prozent aufweisen, und auch in den beiden 
anderen Kreuzungen ist diese Erscheinung angedeutet. Ausgedrickt in 


Zahlen erhalt — hierfiir: Mittlerer Chenille-Prozent 


mromree BE. F ..2000css0s A-Individuen 39,1 
a- » 1 £8 

» Ds MSGR otis icisies eeskece A- » 34,0 

a- » 30,9 

» SAO Sas eae aes A- » 62,7 


a- » 55,0 








358 HERBERT LAMPRECHT 





Es kénnte angezeigt erscheinen fiir die gefundenen Differenzen die 
mittleren Fehler zu berechnen, um iiber die Sicherheit dieser Unter- 
schiede Aufschluss zu erhalten. Hiervon nehme ich jedoch Abstand, 
da teils das Material wenig umfangreich ist, teils da eine Untersuchung 
von in A—a spaltenden Familien in F; von Kreuzung 25 diesbeziiglich 
ganz eindeutigen Bescheid gegeben hat. Tabelle 9 zeigt diesen Zusam- 
menhang zwischen Chenille-Prozent und dem Genpaar A—a. 


TABELLE 9. Der Zusammenhang zwischen Chenille-Prozent und dem 
Genpaar A—a in diesbeziiglich spaltenden Familien in F; von 
Kreuzung Nr. 25. 



























































| Familien-Nr. | 6472 | 6474 | 6475 | 6476 | 6477 | 6480 | 6481 | 6490 | 
| | ws 
| A-Individuen Anzahl: vsssonens 17 [42 {43 laa fas fat dae | 45 
Mittlerer Chenille-Prozent:... | 40,1 | 71,0 | 53,7 | 68,5 | 15,3 | 78,1 | 26,6 | 72,5. 
a-Individuen Anzahl: ............ 7 7 4 3 2 | 6 4 3 
Mittlerer Chenille-Prozent: ... | 19,7 | 44,3 | 12,7 | 25,9 | 9,1 | 76,4 | 0,0 | 22,5 
Mittlerer Chenille-Prozent fiir simtliche A-Individuen: 53,3 %, fiir a-Indi- 








viduen: 26,3 %. 


Wie aus den Zahlen ersichtlich ist, zeigen die a-Individuen in 7 der 
8 untersuchten Familien einen Chenille-Prozent, der etwa die Halfte 
oder weniger betragt als derjenige fiir die entsprechenden A-Individuen. 
Fur alle 8 Familien resultiert ein mittlerer Wert fiir die A-Individuen 
von 53,3 %, fiir die a-Individuen von 26,3 %. Diese Erscheinung ist 
offenbar auf den Effekt eines Genpaares zuriickzufiihren, das die Dichte 
der Samen in den Hiilsen stark beeinflusst und das iiberdies mit dem 
Gen A ziemlich stark gekoppelt ist. 

In 7 von den 8 F;-Familien in Tab. 9 findet eine deutliche Spaltung 
in diesen beiden Génen statt und resultiert daher in den viel geringeren 
Werten fiir die Chenille-Prozente der a-Individuen. Dies stimmt auch 
sehr gut mit den an der Kreuzung teilnehmenden Eltern iiberein. Die 
Elternlinie mit a, L. 96, hatte in der Hiilse deutlich voneinander ent- 
fernt stehende Samen. Eine Familie in F; dieser Kreuzung macht eine 
Ausnahme von der angefiihrten Erscheinung; es ist dies Nr. 6480. In 
dieser zeigen die A- und a-Individuen praktisch genommen ganz gleichen 
Chenille-Prozent, namlich 78,1 bzw. 76,4. In dieser Familie hat offen- 
bar nur das Gen A Spaltung gezeigt, aber nicht das Gen, das hier eine 
so starke Wirkung auf die Samendichte in den Hiilsen ausibt. 

Auffallend ist in bezug auf das hier wirksame quantitative Gen, dass 
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sein Effekt so gross ist. Die Samendichte in den Hiilsen von Pisum 
sativum kann nicht nur durch eine Reihe von quantitativen Genen mit 
je relativ geringer Wirkung bedingt sein. Mit Hinblick auf die hier 
erhaltenen Resultate muss es wenigstens ein Gen geben, das in dieser 
Hinsicht einen grossen Effekt hat, den sonst kénnte auch kein so prig- 
nanter Koppelungseffekt zwischen diesem Gen und A zutage treten. Man 
k6énnte natiirlich auch die Annahme machen, dass es sich um mehrere 
untereinander und mit A gekoppelte Gene handelt. Ein weiteres Ver- 
folgen der gefundenen Spaltung wird hierauf Antwort geben kénnen. 


SUMMARY. 


1. The author investigates the hitherto unknown transmission of 
the pod, convexly curved at the ventral suture, which is characteristic 
of VILMORIN’s variety of peas, Pois sabre. 

2. It has been possible to determine a gene-pair — the segregation 
has proved itself to be purely monohybrid — which in their doubly 
recessive form give rise to the convexly curved pod versus the straight 
pod. Derived from the recessive character convexus, this pair of 
genes are designated by the symbol Con-con. 

3. A study of the development of the various types of pods, 
concave, straight and convex, indicates that all of them are convex in a 
very young stage, and that the final shape is attained by the varying 
rate of growth of the pod at the ventral and dorsal suture. 

4. The author also studies the effect of the pair of genes S—s, free 
versus adhesive mature seeds in the pod, in three different crosses; 
in these crosses there occurs an unequal deficiency, or none at all in ss 
individuals, and even the development of the Chenille character, the 
socalled »Chenille-percentage», varies to a great extent in different 
individuals. 

5. By studying the »Chenille-percentage» and its transmission to the 
third generation, it was possible to show that both this character and 
the deficiency in ss individuals are for the most part caused by genes 
which condition the density of the seeds in the pods. When the 
seeds are not very close, that is, when there is an evident or wide space 
between the seeds, the adhesiveness of the seeds is reduced or entirely 
eliminated. 

6. The coupling between W? and S (waxiness and the Chenille 
character ) is investigated in the same manner in all three crossings and 
a comparison is made with results hitherto known in this respect. ° It 
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is shown, among other things, that the size of the crossing-over 
seemingly increases by a phenotypic conversion of ss individuals into SS 
individuals. 


7. Finally, a rather strong coupling is found to exist between the 


gene A (coloured flowers, etc.) and a gene which exercises a strong 
influence on the closeness of the seeds in the pod. 
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EIN OKTONARER, FERTILER SALIX- 
BASTARD UND SEINE DESZENDENZ 


vON HERIBERT NILSSON 


BOTANISCHES INSTITUT, LUND 





]s einer friiheren Arbeit habe ich tiber verschiedene synthetische Ver- 
bindungen mehrerer Salix-Arten berichtet (HERIBERT NILSSON, 
1930), namlich iiber ternaire. quaternare, quindre, senare und bis zu 
septenaren Komplexen. Diese letzte Verbindung, von der ich einen sehr 
sondergepragten Variabilitatskreis, die sepiemgena-Population, hatte, 
die morphologisch eine neue Art vortauschte, war indessen sowohl weib- 
lich als mannlich ganz steril, also in der Natur nicht propagationsfahig. 
Sie war auch sukzessiv hergestellt worden, sodass man mit einem 
grossen Genenverlust der sieben Elternarten im Endprodukt rechnen 
musste. 

In der betreffenden Arbeit (S. 4) habe ich auch zwei quaternare 
Bastarde erwihnt, von denen ich hoffte, sie in einer oktonéren Synthese 
vereinigen zu kénnen. An den schon damals vorliegenden, aber noch 
nicht zur Bluhte gekommenen Bastarden habe ich im Jahre 1931 die 
beabsichtigte Kreuzung ausfiihren kénnen. Sie ist auch gelungen und 
es liegt also nun der postulierte Bastard Salix 


[(purpurea x daphnoides) (repens x aurita)| 
~= 
[(phylicifolia x nigricans) < (viminalis x caprea)| 
vor. 

Die Komponenten dieses Komplexes sind alle friiher von mir arti- 
fiziell in meinen seit 1906 laufenden Versuchen hergestellt worden; sie 
sind also ganz sichere Bastarde der betreffenden Arten. Das Aufbauen 
des oktonéren Endprodukts ist in drei simultanen Schritten erfolgt, 
also méglichst direkt. In der variablen Nachkommenschaft der quater- 
naren Bastarde wurden fiir die oktonare Synthese Straucher vom 
Durchschnittstypus als Kreuzungseltern ‘ausgewahlt, weil hierbei zu 
erwarten war, dass sie die grésste Genenfrequenz reprasentierten. Durch 
diese Methode hat die Synthese mit einer Anhaufung jedenfalls der 
Hauptmasse der Gene simtlicher Artkomponenten stattgefunden. Da 
man in Schweden mit 24 Salix-Arten rechnet, sind also augenblicklich 
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die Gene von einem Drittel der Arten in einem einzigen Produkt ver- 
einigt worden. Da dieses, wie aus dem folgenden Bericht hervorgehen 
wird, in allen Hinsichten die Charaktere einer Art aufweist, nenne ich 
die Population Salix polygena. 

. Uber die binaren Elternbastarde habe ich friiher berichtet 
(HERIBERT NILSSON, 1918). Von den Elternarten dieser sind, wie spa- 
tere zytologische Untersuchungen von BLACKBURN und HARRRISON 
(1924), HAKANSSON (1929, 1933) und MARKLUND (apud HOLMBERG, 
1931) zeigen, nigricans SM. und phylicifolia L. (= Weigeliana Wim.) 
hexaploid, jedenfalls die von mir benutzten Straucher. BLACKBURN und 
HARRISON geben fiir phylicifolia L. eine hypertetraploide Zahl an, nam- 
lich n= 44. Da der Bastard nigricans X phylicifolia ganz fertil ist, 
und da die Arten im gréssten Teil Schwedens eine gemischte Population 
bilden, kann diese Angabe kaum richtig sein, jedenfalls nicht fiir die 
gewohnlichen Formen der Art. HAKANSSON hat auch die haploide Zahl 
57 wie fiir nigricans konstatiert (1933, S. 201 u. f.). 

Die tibrigen zu den binéren Kreuzungen benutzten Arten, namlich 
daphnoides VILL., purpurea L., aurita L., repens L., caprea L. und vimi- 
nalis L. sind alle diploid. BLACKBURN und HARRISON geben zwar an, 
dass aurita tetraploid sein sollte. HAKANSSON findet die diploide Zahl. 
Da die Arten cinerea und aurita in gewissen modifikativen Formen, 
namentlich bei alten Strauchern, sehr ahnlich sein kénnen, und da diese 
oft ganz unrichtig als Bastarde betrachtet werden, ist es wohl méglich, 
dass die Untersuchung der genannten Autoren eine »aurita-simulante» 
cinerea betreffen kann. 

Der quaternaren Verbindung S. (purpurea X daphnoides) X (re- 
pens X aurita) liegen also nur diploide Arten zugrunde. Die Kombi- 
nation gelang auch sehr leicht, und die Kreuzungsfertilitat war sehr 
gut. Eine Nachkommenschaft von 642 Individuen wurde aufgezogen. 
Da die Elternarten’ in bezug auf Hohe und Architektonik sehr ver- 
schieden sind, war die habituelle Variabilitaét sehr gross. Foliar und 
floral pendelten die Nachkommen indessen um einen Durchschnitts- 
typus, der kaum variabler war als binnen einer gewohnlichen Artpopu- 
lation. Uber diese quaternire Population werde ich anderswo ausfiihr- 
licher berichten. 

Die andere quaternare Kombination, S. (phylicifolia X nigricans) 
X (viminalis X caprea) ist aus Bastarden aufgebaut, von denen der 
erstere von hexaploiden Arten abstammt (6 < 19 = 114 Chromosomen), 
der letztere von diploiden (2 X 1938). Die Kreuzung erwies sich 
als ausgepragt inkompatibel. Bei meinen Kreuzungen werden durch- 
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schnittlich 5 Ahren an jedem Ast mit einer Pergamintiite isoliert, jede 
Ahre hat etwa 75 Q-Bliiten, jede Bliite ungefahr 4 Samenanlagen. 
Innerhalb einer Tiite sind also 1500 Samenméglichkeiten. Die Bliiten 
von sechs Tiiten am Bastard phylicifolia X nigricans wurden mit Pollen 
von viminalis X caprea bestaubt. Von den also vorhandenen 9000 
Samenmdéglichkeiten wurden indessen nur 8 realisiert, indem in einer 
Tite sieben Samen, in einer anderen ein einziger erhalten wurde. Samt- 
liche Samen waren gut ausgebildet und keimten gut. Zwei Pflanzen 
wurden beim Aufwachsen zerstért, die tibrigen sechs haben sich samt- 
lich zu kraftigen, hochwiichsigen, sehr vitalen und vollkommen fertilen 
Strauchern entwickelt. Bei der Aufklarung der S. laurina-Frage habe 
ich schon friiher diesen quaternéren Bastard erwahnt und ihn, da er 
habituell sehr der Gartenart S. dasyclados Wim. 4hnelt, S. dasy- 
cladoides genannt. 

Die erwahnte Kreuzung Hexaploide < Diploide ist also fast in- 
kompatibel. Falls wirklich einzelne Samen in Aahnlichem Falle er- 
halten worden sind, sind die Produkte Allopolyploiden gewesen. Es 
ware also am ehesten zu erwarten, dass die realisierten Straucher aus 
unreduzierten Gameten der Elternbastarde hervorgegangen waren und 
also 152 (== 114 + 38) Chromosomen enthalten sollten. Dies war in- 
dessen nicht der Fall. Sie stammten offenbar aus reduzierten Gameten, 
denn sie sind tetraploid, haben 76 (=57 + 19) Chromosomen. Die 
haploide Chromosomenzahl ihrer (’-Gonen ist namlich, wie HAKANSSON 
gefunden hat (1933, S. 208), 38. Dieses Resultat kann, wie ich auch 
hervorgehoben habe (1935, S. 352), nur dadurch erklart werden, dass 
ein selektiertes Genom von viminalis X caprea mit cinem der 3 Teil- 
genome von phylicifolia X nigricans eine normale Bivalentenbildung 
gibt, wahrend sich die 2 anderen Teilgenome des letzteren Bastards 
untereinander paaren. Da phylicifolia mit viminalis gekreuzt werden 
kann, mit caprea dagegen ganz inkompatibel ist, ist es auch wahrschein- 
lich, dass das selektierte Rekombinationsgenom, das bei der quaternaren 
Kreuzung fungiert, viminaloklin ist. Deshalb muss man auch damit 
rechnen, dass caprea-Gene aus dem realisierten quaternaren Bastard 
eliminiert werden, wodurch eine gewisse Depauperierung genischen 
Materials von dieser Spezies stattfindet. 

Von den beiden oben behandelten quaternéren Verbindungen war 
also die eine diploid, die andere tetraploid. Es war deshalb zu erwar- 
ten, dass ihre Kreuzung nicht leicht gelingen wird. Dies war auch der 
Fall. Auf zirka 6000 Samenmdglichkeiten wurden wenig mehr als 
50 Samen erhalten, ‘von denen kaum die Halfte so gut entwickelt war, 
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Fig. 1. Rechts: Zweig mit sterilen Ahren des septemgena-Typus. Links: Ahren- 
tragender Zweig von polygena mit vollentwickelten, hochfertilen Kapseln. 


dass sie keimen konnten. Einige Pflanzen waren schwach, starben 
friihzeitig ab. Nur 6 Straucher entwickelten sich weiter. Sie sind nun 
nach fiinf Jahren ganz kraftig, 2—3 m hoch. Die Kreuzung fiel so aus, 
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wie es bei Triploidenbildung gewohnlich der Fall ist, sie ergab nimlich 
starke Inkompatibilitat und schlechtes Samenmaterial. 





Fig. 2. Der polygena-Typus. 


Die sechs entwickelten Straucher kénnen indessen kaum Triploiden 
sein. Denn wahrend solche Formen zufolge Chromosomenstérungen 
hochgradig steril sind, waren die in Frage stehenden oktonaren Strau- 
cher ganz fertil. Fiinf der Straucher haben schon gebliiht. Zwei sind 
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Q, zwei CO’, und einer ist uberwiegend C mit schwacher Intersexualitat. 
Sie sind in allen méglichen Verbindungen gekreuzt worden. Alle Kreu- 
zungen haben eine erstaunliche Fertilitat gezeigt, so gut, wie man sie 
fast nur innerhalb guter Arten findet. In Fig. 1 ist links ein Zweig 
mit reifen Kapseln eines oktonéren Strauches abgebildet. Sie strotzen 
von Wolle und Samen. Rechts ist zum Vergleich ein ahrentragender 
Zweig der oben erwaéhnten septemgena-Verbindung abgebildet. Diese 
war ganz steril. Die Kapseln sind auch, obgleich im selben Reifesta- 
dium wie bei der linken Form, ganz leer und verkiimmert. 

Die auffallende Fertilitat der beiden oktonaren Q-Straucher bei 
Kreuzung mit jedem der drei (’-Straucher kann kaum anders erklart 
werden, als dass sie simtlich nicht Triploiden sind, sondern eine regel- 
massige Chromosomenpaarung aufweisen miissen. Leider hat HAKANS- 
SON sein fixiertes Material noch nicht vollstandig bearbeiten kénnen. 
Nach miindlicher Mitteilung hat er in Wurzelspitzen die tetraploide 
Zahl mit grésster Wahrscheinlichkeit konstatieren kénnen. Die Ferti- 
litat besagt auch, dass sie Tetraploiden sein miissen. Die seltenen 
Gameten des quaternaren Bastards S. (purpurea X daphnoides) 
(repens X aurita), die kompatibel reagiert haben, sind gewiss diploid 
gewesen. Es ist dann auch zu erwarten, dass sie mit den ebenfalls di- 
ploiden Gameten der tetraploiden S. (phylicifolia X nigricans) X (vimi- 
nalis X caprea) vitale und fertile Produkte geben k6nnen, wahr- 
scheinlich weil Allopolyploidie einsetzt. Diploide Gameten sind bei 
Salix-Bastarden auch nicht selten (HERIBERT NILSSON, 1935, S. 347). 

Die sechs Straucher der oktonéren Verbindung bildeten einen sehr 
konformen habituellen Typus (den polygena-Typus). Die Blattform 
war sehr charakteristisch. Sie geht aus Fig. 2 gut hervor. Die Blatter 
waren in der Mitte am breitesten, wie bei caprea, aber kleiner und 
schmialer, zum Grunde und nach der Spitze allmahlich verschmalert, 
oberseits dunkel griin, unterseits glauceszent, nicht evaneszierend. Die 
Spreite bei ailen Strauchern schwach [dffelformig. Das Nervennetz 
durch die Breite der Nerven und ihre klar weisse Farbe stark hervor- 
tretend, sodass die Spreite retikuliert erschien (vgl. Fig. 2); aber sie war 
nicht runzelig. Die Behaarung unterseits licht, hauptsachlich um den 
Mittelnerv lokalisiert wie bei nigricans, aber die Haare waren kurz, 
etwas gekriimmt, nicht regelmassig vorwartsgerichtet. Stipeln fehlten. 

Die Ahren waren vorlaufig, junge sowohl Q als  abstehend, die 
© bei der Reife nach unten gekriimmt (vgl. Fig. 1 und 2). Ahrenstiele 
kurz, ihre Blatter klein. Kapselstiele etwas verlaingert, ungefahr */,—’/, 
der Lange der Kapsel, kraftig behaart. Kapseln stark und rauh be- 
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haart; die Haare lang, teilweise abstehend, grausilbern (Fig. 3). Griffel 
von der Lange des Kapselstieles, wie die Kapsel bis an der Narbe krdftig 
behaart, was bei den Salix-Arten sonst nicht der Fall ist, sondern die 
Behaarung hort an der Griffelbasis auf. Sogar an der Narbenbasis 
erschienen einzelne Haare. Die Narbe gross, Narbenlappen fast so lang 
wie der Griffel, gespaltet mit oft durch einen Saum vereinigten Spalt- 
hdlften, sodass die ganze Narbe kraftig, ausgehohlt, mehr oder minder 
halbspharisch erschien, also ein eigenartiges, charakteristisches Aus- 
sehen zeigte. 

In bezug auf die foliaren Charaktere stimmte der polygena-Typus 
am meisten mit S. dasycladoides iiberein. Die Architek- 
tonik ahnelte mehr der des anderen quaternaren Elters. 
Wiahrend S. dasycladoides sehr hochwiichsig (6—8 m) 
und starkstéammig ist, einen grossen Baumstrauch bildet, 
ist der andere quaternare Elter der polygena-Verbindung 
durchschnittlich ein nur mittelhoher (bis 3 m), stark 
verzweigter und vielstammiger, typischer Strauch. Der 
polygena-Typus hat die Héhe der gréssten Straucher 
dieses Elters und auch seinen Verzweigungstypus, die 
Jahreszweige sind indessen langer und gerader. 

Der polygena-Typus bildete in bezug auf den gan- 
zen Habitus einen ganz neuen und sehr charakteristi- 
schen morphologischen Typus, von sdmtlichen Eltern- 
arten auffallend verschieden. Unter sich waren die 
polygena-Individuen anderseits sehr tibereinstimmend. 
Taxonomisch lag also eine neue und sehr sondergepragte 
Art vor. Sie war auch, wie oben dargetan, vollkommen 
fruchtbar. Obgleich aus acht habituel! sehr verschiede- 
nen Arten aufgebaut, die ausserdem nicht alle dieselbe Chromosomen- 
zahl hatten, war das Endprodukt in einem Fall durch selektive Genom- 
synthese, und in einem anderen durch Allopolyploidie ganz fertil ge- 
worden. Die grosse Genenansammlung verursachte also weder Inkom- 
patibilitat noch Sterilitat. 

Aus den polygena-Strauchern wurde 1934 eine Nachkommenschaft 
aufgezogen. Da ich nur eine Vorpriifung beabsichtigte, wurden anfangs 
zirka 200 Pflanzen aufgezogen. 

Diese Pflanzen haben nun drei Vegetationsperioden durchgemacht. 
Sie sind aber sehr langsam gewachsen, und grdsstenteils sind sie 
schwach entwickelt. Gleichzeitig mit dieser Nachkommenschaft habe 
ich Samen einer Kreuzung der in einer friiheren Abhandlung (HERIBERT 





Fig. 3. Kapsel 
der polygena. 
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NILSSON, 1935) beschriebenen superlaurina mit dasycladoides ausgesiat. 
Diese beiden Nachkommenschaften haben also dasycladoides gemein- 
sam. Ihre Entwicklung war aber auffallend verschieden. Die Pflanzen 
der superlaurina-Nachkommenschaft waren diesen Sommer (1936) 
kraftig, grossblattrig, bis 2 m hoch, also aussergewOhnlich vital, wah- 
rend die Nachkommen der polygena-Straucher grésstenteils fast zwerg- 
artig aussahen, kaum eine Héhe von */, m erreichten, kleinblattrig 
waren und friih vergilbten. Fig. 4 veranschaulicht sehr auffallend diese 
verschiedene durchschnittliche Vitalitat. Rechts ist ein Abschnitt der 
polygena-Nachkommen, die zwischen sich die Erde unbedeckt zeigen, 
links ist der Bestand von den hochwiichsigen superlaurina-Nachkom- 
men ganz geschlossen. 

Die Vitalitat der Nachkommenschaft des oktonéren Bastards ist 
also offenbar herabgesetzt, und, wie es scheint, durchschnittlich stark 
herabgesetzt. Die Entwicklung ist so schwach, wie ich sie friiher unter 
den vielen von mir aufgezogenen Nachkommenschaften nur bei einer 
aus geselbsteten Bliiten einer androgynen Form aufgezogenen Deszen- 
denz gefunden habe. Die Pflanzen haben also Inzuchtaussehen, ob- 
gleich sie das Resultat einer »Auszucht» von Dimensionen sind, die 
friher in keinem Experiment annahernd realisiert worden sind. Das 
sieht ja paradoxal aus, besonders da die Depression auf eine vollkom- 
mene Fertilitat, wie oben dargetan, folgt. Die Fertilitat beruht indessen 
darauf, dass die chromosomalen Verhaltnisse durch die Allopolyploidie 
nicht gestért worden sind. Die Teilungen verlaufen normal, mit unge- 
stérter Bivalentenbildung, weil sie sozusagen in zwei Teilungssymbionten 
vorlaufen, die Chromosomensatze der Eltern nur coexistieren, was ge- - 
rade fiir Allopolyploiden charakteristisch ist. Da also in bezug auf die 
Bivalentenbildung keine Komplikationen auftreten, ist auch eine unge- 
storte Fertilitat zu_erwarten. 

Ganz anders wird indessen das Resultat rein genisch sein. Bei 
beiden Kernkomponenten tritt zwar eine ungestérte Spaltung auf, ganz 
so, als ob die beiden quaternaren Eltern nebeneinander im selben Kern 
spalteten (Amphidiploiden!). Die Rekombinationsteile der Elternge- 
nome werden aber, obgleich unabhangig realisiert, in derselben Toch- 
terzelle eingeschiossen, hier also als Totalitdten kombiniert. Da diese 
Teilgenome immer und wieder different sind, zusammen aber in einer 
Zelle eingeschlossen werden, wird das genische Resultat dasselbe sein, 
als ob eine normale Spaltung mit freier Kombination aller Gene, d. h. 
sdmtlicher Chromosomen, stattgefunden hatte. Da dieser Prozess weder 
Spaltung noch Rekombination im gewéhnlichen Sinne entspricht, son- , 
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dern eine gezwungene Nachwirkung der allopolyploiden Konstitution 
darstellt, diirfte hierfiir wohl ein besonderer Ausdruck angebracht er- 
scheinen. Da es sich hier um eine spitere, nochmalige Kombination 
der Rekombinationsgenome handelt, scheint mir der Ausdruck Post- 
kombination adequat. Das Resultat wird also ein ganz anderes, als 
wenn Allopolypioiden nur aus zwei Arten gebildet werden. Hier sind 
ja die Teilgenome, die in einer Tochterzelle vereinigt werden, den Ge- 
nomen der Arten ganz gleich (mit Ausnahme der reinen Artvariabilitat), 
sie restitutieren also den allopolyploiden Bastard. 





Fig. 4. Rechts die schwach entwickelte Nachkommenschaft der polygena, links ein 
gleich alter, sehr kraftiger Bestand einer Kreuzung superlaurina X dasycladoides. 


Die Kombination und die Postkombination bei dem aus hoch- 
heterozygoten Komponenten gebildeten allopolyploiden polygena-Ba- 
stard miissen also zu einer grossen, ja, immensen Variabilitat fiihren, 
da hier die Gene von acht sehr verschiedenen Arten spalten. Es ist 
sehr wahrscheinlich, dass bei der Rekombination so: vieler und so ver- 
schiedener Ejigenschaften disharmonische Produkte gebildet werden, 
die nicht mehr genisch-physiologisch perfekte Reaktionssysteme bilden. 
Eine Abschwiachung in dieser Hinsicht war schon bei dem in einer 
grésseren Anzahl aufgezogenen quaternaren Elternbastard S. (purpurea 
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X daphnoides) X (repens X aurita) sehr deutlich. Von den 642 Sa- 
menpflanzen, die 1930 ausgesetzt wurden, waren 200 schwach und jetzt 
sind fast alle eingegangen. Von samtlichen Strauchern sind augen- 
blicklich nur 187 iibrig, d. h. 29,1 %. Sehr viele Straucher wurden 
durch einen sehr verheerenden Melampsora-Befall im Jahre 1931 zer- 
stért. Wahrend ganz daneben stehende Straucher der Arten caprea, 
cinerea, daphnoides, viminalis, nigricans, hastata und repens kaum 
befallen waren und aurita nur mittelstark, sah die Mehrzahl der Stréu- 
cher des quaternaren Bastards wie Rostbesen aus. An mehreren war 
kein gesundes Blatt zu finden. Ihre konstitutionelle Schwache pra- 
disponierte offenbar zu einem effektvollen Angriff des Pilzes. Auch 
einige der gréssten und kraftigsten Straucher waren unter den am 
starksten befallenen, und einige standen im folgenden Jahr diirr wie 
Skelette. Da die disharmonischen Kombinationen schon hier haufig 
sind, ist auch zu erwarten, dass ein fortgesetztes Kombinieren mit 
Spaltungsprodukten eines anderen quaternaren Bastards ein noch 
schlechteres Resultat ergeben wird. Dies scheint auch in bezug auf 
die polygena-Nachkommenschaft der Fall zu sein. 

Da eine reiche Spaltung und Postkombination bei der polygena, 
wie oben dargetan, stattfinden muss, erschien es ganz tiberraschend, 
dass die ganze Nachkommenschaft von zirka 200 Pflanzen sehr, ja 
auffallend, konform war. Die Variabilitaét betraf nur quantitative Dif- 
ferenzen, war nicht einmal so gross wie bei einem der Elternarten, wo 
man von diesen einen Bestand von 200 Strauchern hat. Das mag ja 
eigentiimlich erscheinen, ist aber vom spaltungstheoretischen Gesichts- 
punkte zu erwarten. Denn aus je mehr Arten das spaltende Produkt 
aufgebaut ist, umso mehr Gene also an der Spaltung teilnehmen, desto 
grosser wird die Anzahl der intermediaren Kombinationen, oder multi- 
intermediaren Kombinationen, sollte man vielleicht sagen. 

Gewoéhnlich nimmt man ja an, dass zwei linnéische Arten sich in 
einer grossen Anzahl von Genen unterscheiden. Schon bei meiner 
Analyse des binaren Bastards viminalis X caprea (HERIBERT NILSSON, 
1918) habe ich die Ansicht vertreten, dass die Anzahl der habitusbe- 
stimmenden Gene, also der Artgene, nicht gross sei, dass sie aber sehr 
pleiotrop seien. Spatere Untersuchungen an einem grdésseren Material 
scheinen eine solche Auffassung zu bestatigen. Unter 636 Nachkom- 
men habe ich namlich beide Eltern ganz typisch zuriickerhalten (bei 
der fritheren Untersuchung nur caprea). Man kann daher wohl kaum 
mehr als 5 Gene annehmen, die fiir das Konstituieren der Artdifferenz 
entscheidend sind. Bei dieser Annahme miissen die Eltern unter 4° 








| 
| 














EIN OKTONARER, FERTILER SALIX-BASTARD 371 





Individuen, also 1024, realisiert werden. Fiir die grésste systematische 
Differenz, naimlich die Blattform der Arten, habe ich friither 3 Gene 
angenommen (I. c. S. 70). 

Auch wenn man so wenige habituskonstituierende Differenzen zwi- 
schen sémtlichen Arten, die in polygena eingehen, annimmt, so erhalt 
man eine uniibersehbar reiche Spaltung. Die Allopolyploidie hindert 
diese, wie oben auseinander gesetzt, nicht. Die Entwicklung der Spal- 
tung sollte ja mit der Annahme von fiinf Genen fiir jede Art nach der 
Zahl 4*° stattfinden. Das bedeutet indessen. dass samtliche Kombina- 
tionen nur bei einer Individuenzahl von 1.208.925.819.634.629.174.706.176 
realisiert werden sollen, also erst bei einer 25-ziffrigen Zahl, bei einer 
Quadrillion. Wenn man mit vielen spaltenden Genen rechnet, macht 
man sich gew6hnlich keine Vorstellung davon, wie grosse Nachkom- 
menschaften aufgezogen werden miissten, um mehr als geringe Frag- 
mente von den Varianten der Spaltung zu Gesicht zu bekommen. Die 
erwahnte Variantenzahl ist indessen so gross, dass das Festland des 
ganzen Erdballs nicht ausreichen wiirde, falls man jeden der Straucher 
auf einem Minimumraum von 1 m’* auspflanzen wollte. Denn das feste 
Land der Erde betragt nur 1.450.000 Quadraimeilen. Auf einer Quadrat- 
meile haben bei der gemachten Annahme 100.000.000 Pflanzen Platz, 
also insgesamt auf der Erde 145.000.000.000.000. Die Erde reicht also 
bei weitem nicht aus! Man muss diese Zahl mit 10.000.000.000 multi- 
plizieren, um die Kombinationszahl fiir die Spaltung zu erhalten. Das 
besagt ja, dass man fiir das Aufziehen der Spaltung 10 Milliarden Areale 
von der Grésse des ganzen Festlandes der Erde brauchen wiirde. 

Aus dieser Uberlegung, die keine phantastischen Voraussetzungen 
macht, geht klar hervor, dass das von mir hergestellte synthetische 
Produkt, der polygena-Komplex, niemals aufgelést werden kann. Da 
sich weiter die Spaltungsvarianten nach dem Gesetz der Wahrschein- 
lichkeit verteilen, miissen die intermediaren Varianten die grésste Zahl 
repriasentieren. Das ist schon bei einem binairen Artbastard zu verfizie- 
ren, z. B. bei viminalis X caprea, wo ich nur mit 5 Artdifferenzen 
rechne. Unter den 1024 Kombinationen sind aber so viele intermediar 
oder annahernd intermediar, dass sie das Geprage der Totalvariabilitat 
geben. Unter 1000 Individuen kann man indessen hier die Eltern 
wiederfinden und auch andere abweichende Kombinationen. Man kann 
also den Bastard schon am Experimentalfeld auflésen und analysieren. 
Wenn man es aber mit einem oktonaren Bastard zu tun hat, ist dies 
ganz unmdglich, denn wenn auch die ganze Erde benutzt werden 
kénnte, miisste damit doch 10 Milliarden Jahre fortgesetzt werden. 
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Auch mit den gréssten realisierbaren Experimentalbedingungen ist es 
also nicht mdéglich, mehr als ein kleines Fragment dieser Spaltungs- 
variation zu erhalten. Unter den Varianten ist nicht zu erwarten, andere 
als die multiintermediaren zu erhalten, da diese einen ungeheueren 
Block der ganzen Variabilitat bilden. Man kann diese Tatsache auch so © 
ausdriicken, dass die polygena-Nachkommenschaft konstant wird und, 
auch als Population vermehrt, konstant sein muss. Diese Konstanz 
grindet sich aber auf der grossen Anzahl der differierenden Gene und 
ihrer Verteilung nach dem Gesetz der grossen Zahlen. 
Eine Spaltung findet bei polygena natiirlich statt. Aber diese kann 
nur einen quantitativen Ausdruck finden, indem sie das Variieren um 
den multiintermediaren Typus bezeichnet. Das ist ja gerade, was man 
bei einer linnéischen Spezies findet, wo man um einen Durchschnitts- 
typus eine Variabilitat in bezug auf quantitative Eigenschaften hat. Da- 
neben kénnen ja auch alternative Differenzen, die einfach spalten, vor- 
liegen. Dass einzelne solche auch bei polygena vorliegen, ist wahrschein- 
lich. Alles in allem kann man indessen sagen, dass die polygena-Popu- 
lation auch in bezug.auf ihre Variabilitdt einer linnéischen Spezies ganz 
adhnlich ist. 
Mit dem hier behandelten oktonaren Bastard und seiner Nachkom- 
menschaft ist ein Variabilitatskreis geschaffen worden, der ganz und 
gar an eine linnéische Art erinnert. Mit einer Spezies stimmt die Popu- 
lation namlich in folgenden Hinsichten iiberein: 
sie bildet taxonomisch und habituell einen ganz sondergepragten 
Typus; 

sie ist in derselben Weise wie eine Spezies konstant, indem sie nur 
um ihren eigenen Durchschnittstypus variiert, nicht die Aus- 
gangseltern zuriickgibt, nicht einmal ein transgressives Vari- 
ieren nach diesen aufweist; 

sie hat eine hauptsachlich quantitative Variabilitat; 

sie ist vollkommen intrafertil; 

sie hat ihre eigene Chromosomenzahl, die mit keiner der Aus- 

gangsarten tbereinstimmt: und wird hierdurch auch mit den 
Eltern inkompatibel. 

Die Population zeigt also alle wichtigen Eigenschaften, die eine 
Spezies nach der Formulierung von LINNE charakterisieren, sie ist eine 
distinkte Salix polygena ebensogut wie ihre acht Eltern als distinkte 
Arten betrachtet werden. In einem Fall sogar noch ausgepragter. Denn 
die Arten nigricans und phylicifolia, die iiber den gréssten Teil Schwe- 
dens eine gemischte Population bilden, kénnen wohl nicht als frei- 
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stehende Arten aufrecht erhalten werden, wenn dies auch wahrend 
hundert Jahre so geschehen ist. S. polygena kénnte indessen, falls 
in der Natur produziert, nicht von den Eltern durchkreuzt und aus- 
geléscht werden, denn sie hat eine von diesen allen abweichende Chro- 
mosomenzahl. Auch von dem einen quaterniren Elter weicht polygena 
zytologisch ab. Nur mit dem dasycladoides-Elter stimmt sie in bezug 
auf die Chromosomenzahl iiberein. Da indessen polygena und dasy- 
cladoides genisch stark verschieden sind, ist es méglich, dass eine mehr 
oder minder ausgepragte Imkompatibilitat zwischen ihnen auftreten 
kann. Diesbeziiglich habe ich noch keine Untersuchungen ausgefiihrt. 
Dass aber polygena, in der Natur hervorgegangen, von den Ureltern 
durch Kreuzung nicht aufgelést werden kénnte, ist auf Grund ihrer 
zytologischen Imkompatibilitat mit diesen als sicher anzunehmen. 

Man fragt sich indessen, ob das Realisieren einer so komplizier- 
ten Kreuzung wirklich auch spontan méglich ware. Tatsache ist jeden- 
falls, dass simtliche Eltern europaische Arten des Tieflandes sind. Sie 
wachsen an vielen Orten gemeinsam. Eine Ausnahme bildet nur der 
phylicifolia-Typus, der erst subalpin »ideal» herausdifferenziert ist. 
Aber schon im Tiefland ist er als ein Einschlag in der nigricans- 
Population festzustellen; eine solche Population kann sogar den 
Eindruck eines spaltenden Bastards zwischen diesen Typen machen. 
Simtliche Eltern der polygena treffen also auch in der Natur 
zusammen, und dass sie deshalb den polygena-Komplex spontan 
aufbauen k6nnten, liegt nicht ausserhalb der Grenzen der Wahr- 
scheinlichkeit. Zwar muss man mit einem Ausserst seltenen Zu- 
fall rechnen, aber die Natur hat ja Zeit genug in den Jahrtausenden zu 
realisieren, was der Experimentator in Jahrzehnten schafft. Haupt- 
sache ist, dass ein Produkt wie der polygena-Komplex synthetisiert 
werden kann. Dass auch in der Natur meinen synthetischen Kom- 
plexen ganz ahnliche Produkte vorliegen, zeigt die Gartenart S. dasy- 
clados WiMM., die mit meinem quaternaren Bastard S. (phylicifolia * 
nigricans) X (viminalis X caprea) sehr nahe iibereinstimmt. Ich habe 
diesen daher auch S. dasycladoides genannt. Die Herkunft.der dasy- 
clados ist unbekannt, aber die Form ist keine artifizielle Kreuzung, 
sondern aus der spontanen Flora einmal in einen Garten eingepflanzt 
und dann vegetativ durch Stecklinge vermelhrt. 

Dass also Salix polygena in allen Hinsichten nicht nur eine neue 
extravagante Variante sondern eine neue Population mit allen den 
Charakteristika einer linnéischen Spezies ist, auch dem der Inkompati- 
bilitat, ist offenbar. Nur ein Faktor verbleibt zu untersuchen, namlich 
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ihre Voraussetzungen bei einer Konkurrenz mit den Eltern unter natiir- 
lichen Bedingungen, also ihre Aussichten im Kampf ums Dasein. 

Schon oben habe ich auch die Deszendenz der polygena behandelt. 
Durchschnittlich war diese sehr schwach, zum gréssten Teil aus mehr 
oder minder zwergartigen Individuen gebildet, und sah fast wie eine 
deprimierte Inzuchtgeneration aus. Das scheint fiir die neue Art nicht 
verheissungsvoll zu sein. Aber bevor eine gréssere Nachkommenschaft 
vorliegt, kann kaum entschieden werden, ob diese durchschnittliche 
Schwache der polygena-Nachkommenschaft auch katastrophal ist. 
Schon unter den vorliegenden Pflanzen waren zwei viel besser ent- 
wickelt als die Geschwister. Das ist auch in Fig. 4 ersichtlich. Das 
am meisten hochwiichsige, das iiberhaupt rechts im Bild hervortritt, 
wird von diesen beiden Strauchern gebildet. Es ist also jedenfalls nicht 
ausgeschlossen, dass eine bessere Vitalitat der polygena selektiv erreicht 
werden koénnte. 

Das Hauptresultat dieser Untersuchung ist, dass es mir gelungen 
ist, die komplexe Synthese bei Salix noch weiter in der Richtung des 
Aufbaues des Genus zu fiihren. Der von mir friiher aufgebaute septem- 
gena-Komplex hatte eine grosse Depauperierung der Gene gewisser der 
Artkomponenten erlitten, war ausserdem ganz und gar steril, sodass 
diese Population, wenn sie auch taxonomisch einer Art glich, schon 
jeder MOglichkeit des Kontinuierens entbehrte. Der polygena-Komplex 
ist nicht nur in drei simultanen Schritten mit geringsten Genenverlust 
aufgebaut, sondern die taxonomische Art ist ganz fertil und von den 
Eltern chromosomendifferent. Eine neue Spezies liegt hier auch in 
bezug auf die befruchtungsbiologisch entscheidenden Verhaltnisse der 
Fertilitat und Inkompatibilitat vor. Das ist ja ein grosser Schritt vor- 
warts. Nur die Vitalitat der polygena-Population, die sonst in allen 
konstitutionellen Momenten die Anforderungen einer neuen Spezies er- 
fiillt, ist noch unklar. 

Die hier behandelte neue Art Salix polygena ist von ganz anderer 
Natur als die Mutanten oder die extravaganten Neukombinationen einer 
Variationsserie. Denn diese weichen in nur einer einzigen oder wenigen 
alternativen Eigenschaften von der Stammart oder der spaltenden Nach- 
kommenschaft ab, polygena dagegen in einem grossen Block von quan- 
titativen Eigenschaften. Die Differenz einer Mutante kann wohl gegen 
die Stammart_rein taxonomisch sehr gross sein, aber sie kreuzt sich mit 
dieser frei und spaltet wieder aus, ist also nur eine Komponente der 
Artvariabilitat. Sie kann von dieser nicht losgelést werden, denn sie 
hat nicht die Eigenschaft der Inkompatibilitat. In a4hnlicher Weise ver- 
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halten sich die Extravaganten. Die polygena-Population ist dagegen 
durch ihre neue, von allen ihren Eltern abweichende Chromosomen- 
zahl karyologisch isoliert, zytologisch inkompatibel. Die Mutanten und 
Extravaganten sind weiter nur durch Homozygotie zur Konstanz zu 
bringen. Die polygena ist aber trotz grésster Heterozygotie infolge der 
Verteilung der Varianten nach dem Gesetz der grossen Zahlen als Popu- 
lation konstant, weil ihre immense Variabilitat nur die multiinterme- 
didren Varianten (den polygena-Typus) realisieren kann. 

Salix polygena ist also weder mit den Mutanten noch mit den 
extremen analytischen Neukombinationen (Extravaganten) gleichzu- 
stellen, sondern sie ist eine synthetische Panmixonte mit wohl fast acht- 
mal so grossem Genenstock als jeder ihrer Eltern. Sie ist also auch 
progressiver (genenreicher) als jede andere Artpopulation von Saliz. 
Wenn ein reicherer Geneninhalt als Evolution aufgefasst werden kénnte, 
so stiinde Salix polygena auf der Héhe der Entwicklungsserie der Saliz- 
Arten. Ware aber mit Evolution zu verstehen, dass ein neues Gen 
geschaffen worden ist, so wiirde polygena keinen Fortschritt bezeich- 
nen, denn sie ist ausschliesslich aus alten Genen ihrer Stammeltern auf- 
gebaut. Oder versteht man unter Evolution nur, dass etwas Neues hin- 
sichtlich Typus, etwas Inkompatibles geschaffen wird? Ja, diese Fragen 
in bezug auf die Evolution zu beantworten ist wohl nicht leicht, viel- 
leicht gerade deshalb, weil Evolution immer ein spekulativer Begriff 
gewesen ist, der auf dem Papier sehr leicht zu ordnen war, aber vom 
Gesichtspunkt der experimentellen Variabilitaéts- und Artbildungsfor- 
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Fw ich im Sommer 1935 ein damals sehr reichlich bliihendes Exem- 
plar von Crategomespilus Asnieresi im Botanischen Garten in Lund 
beobachtete, um die eventuellen »Riickschlage» zu Crategus und Mes- 
pilus zu studieren, sah ich mit Erstaunen, dass die Mespilus-ahnlichen 
Zweige, die sich am Baume befanden, von zwei Asten von Crategomes- 
pilus Dardari, die dort hervorgebrochen waren, und nicht direkt von der 
urspriinglichen Chimare ausgingen. Ich wusste damals nicht, dass 
solche Uberginge von der einen zur anderen Chimire bekannt waren; 
spater habe ich aber bei MEYER (1915, S. 225—26) gefunden, dass man 
sie in mehreren Fillen beobachtet hat, dann aber von Crategomespilus 
Dardari zu Asnieresi; das entgegensetzte, hier auftretende Verhaltnis hat 
MEYER nie beobachtet, und andere diesbeziigliche Angaben habe ich 
nicht gefunden. 

Sei dem wie immer; diese Beobachtung, dass von einer Chimare mit 
nur der dussersten Zellschicht von Mespilus stammend sich Zweige 
einer Chimare mit zwei solchen Zellschichten im Vegetationspunkt ent- 
wickelten, und dass dann an jenen Zweigen Uberginge zu scheinbar 
reinem Mespilus sich vollzogen, gab Anlass zur Nachforschung, ob dort 
nicht auch andere Formen auftreten kénnten, in denen mehr als zwei, 
aber noch nicht alle Zellschichten von Mespilus gebildet wurden. Sie 
mussten also dusserlich Zwischenformen zwischen Crategomespilus 
Dardari und Mespilus germanica darstellen. Bei einer makroskopischen 
Untersuchung schien es auch, als ob nicht weniger als vier solche For- 
men vorkémen. Von jeder traten nur einige wenige Kurztriebe auf. 
An einem auch im Garten befindlichen Baum von Crategomespilus 
Dardari mit zahlreichen Mespilus-Zweigen wurden auch eine oder zwei 
der Zwischenformen beobachtet. 

Diejenige von den vier Zwischenformen, die Crategomespilus Dar- 
dari am ahnlichsten war, kam in zerstreuten Kurztrieben nicht nur am 
Asnieresi- sondern auch — und meist — am Dardari-Exemplar vor. 
Sie war von der Dardari-Form dadurch unterschieden, dass die Bliten 
einzeln oder einige wenige zusammen sassen, grésser waren, starker 
geteilte Griffel und zahlreichere Staubgefasse hatten. Bei Crategomes- 
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pilus Dardari pflegt nur ein nach oben 2-teiiiger Griffel oder zuweilen 
2 freie, ungeteilte Griffel in jeder Bliite vorzukommen. Hier gab es 
entweder einen 3- oder 4-teiligen Griffel oder auch zwei, der eine un- 
verzweigt, der andere 2- oder 3-teilig. Der Fruchtknoten schien auch 
3 fertile Facher zu enthalten gegeniiber 2 bei Cr. Dardari. Bei dieser 
Form betrug ferner die Anzahl Staubgefasse nach einer Feststellung 
in 20 Bliiten (10 am urspriinglichen Dardari-Baum und 10 an den Uber- 
gangszweigen des Asnieresi-Baumes) durchschnittlich 16,2, variierend zwi- 
schen 12 und 21; hier wurden wieder 21—26 Staubgefisse gezahlt. Die 
Zahl naherte sich somit der bei Mespilus vorkommenden; hier wurde 
sie — in 20 Bliiten, 10 an den Riickschlagen zu Mespilus an Cr. Dardari, 
10 an einem im Garten angepflanzten Baum von Mespilus — zu durch- 
schnittlich 33,7 (23—47) ermittelt. ; 

Die Blatter waren ziemlich gross; an einem Kurztrieb erreichten 
die Blattspreiten eine Lange von bis 8,6 cm. Sie erinnerten im Aussehen 
sehr an die Blatter von Cr. Dardari. Die Kelchblatter waren etwas 
kitirzer als die Blumenblatter, und darin wie hinsichtlich Zahl und Bau 
von Gynéceum und Andréceum war die Form also deutlich von Mes- 
pilus verschieden. 

Betreffs der Grésse von Bliiten und Blattern bestand ein gewisser 
Unterschied zwischen den auf der einen und der anderen Unterlage 
vorkommenden Zweigen, wie auch die Riickschlage zu Mespilus in den 
beiden Fallen verschieden waren. Am urspriinglichen Dardari-Exem- 
plar hatten die Bliiten der eben beschriebenen Form ca. 5 cm im Durch- 
messer, wahrend sie bei Dardari selbst ung. 3,5—4 cm, an den Riick- 
schlagszweigen zu Mespilus ung. 6 cm weit waren, die Kelchblatter nicht 
mitgerechnet. An den Ubergangszweigen zu der Dardari-Form, die am 
Asnieresi-Baum angetroffen wurden, zeigten die Bliiten aller drei For- 
men kleinere Dimensionen. Dardari selbst hatte hier Bliiten von 2 */,— 
3*/. cm Durchmesser oder zuweilen etwas mehr, diejenigen Bliiten, die 
mit Riicksicht auf Griffel, Staubgefasse usw. zu der ersten der vier 
Ubergangsformen gerechnet werden mussten, waren ca. 4 cm weit, 
wahrend die Mespilus-Triebe hier Bliiten von nur ca. 5 cm Durchmesser 
hatten. Die verschiedene Bliitengrésse der ersten Form an den beiden 
Baumen, die auch ihr Gegenstiick in bezug auf Blatter und einiger- 
massen in der Zahl der Staubgefasse hatte, stand also mit Verschieden- 
heiten der Muttertriebe im Zusammenhang, die spater noch weiter er- 
ortert werden sollen. Fig. 1c zeigt eine Bliite und ein Blatt von dem 
Baum, der anfanglich ganz aus Crategomespilus Dardari bestan- 
den hat. 


Hereditas XXII. 25 











Fig. 1a—b: Crategomespilus Dardari, Blatt und Bliite von dem urspriinglichen Dardari-Baume (a) und von der Dardari- 

Partie des Asnieresi-Baumes (b); c—f: die vier Ubergangsformen, je ein Blatt und eine Bliite von der Form Nr. 1 (c), Nr. 2 

(d), Nr. 3 (e) und Nr. 4 (f); g: Mespilus germanica, Blatt und Bliite von einem Riickschlagszweig des Dardari-Baumes. — 
Ca. */7 nat. Gr. 
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Die zweite Ubergangsform der beobachteten Reihe (siehe Fig. 1 d) 
kam nur auf dem urspriinglichen Asnieresi-Baum vor. An diesem gab 
es zwei Zweige von Cr. Dardari, beide mit Mespilus-Kurztrieben, meis- 
tens auf den oberen Teilen der Zweige, aber auch auf den basalen Par- 
tien. Auf beiden gab es auch Ubergangsformen, besonders jedoch auf 
dem einen. Von diesem ging nun eine Reihe von 5—6 Kurztrieben der 
zweiten Ubergangsform von einem kleineren Zweig aus, der zu Ausserst 
ein paar Mespilus-Triebe trug. Sie stimmte mit der ersten Ubergangs- 


form darin tiberein, dass die Bliiten gew6hnlich einzeln sassen — in 
einem Fall waren zwei beisammen —, und ungefahr 4 cm Durchmesser 


hatten, dieselbe Grésse, die die erste Form an diesem Baum erreichte. 
Die Staubgefiasse waren auch in ungefahr gleicher Zahl vorhanden, 
21—26, doch stieg sie an einer Bliite bis auf 30, waihrend auf diesem 
Baum fiir Form Nr. 1 25 die héchste Zahl war. Die Zahl der Blumen- 
blatter war oft abnorm gross, wobei ein Teil derselben Zwischenformen 
zwischen Blumenblattern und Staubgefassen darstellte. Bei Einrech- 
nung dieser petaloiden Staubgefisse betrug die Zahl der Blumenblatter 
6—7 bis 9—10, in einem Falle 11. Auch bei Mespilus germanica k6n- 
nen zuweilen petaloide Staubgefisse vorkommen; besonders reich ent- 
wickelt schienen sie jedoch bei den Ubergangsformen zu sein. Bei 
Form Nr. 2 gab es fiinf Griffel, doch waren nicht alle normal ent- 
wickelt. Sie waren von verschiedener Linge, in einer Bliite gab es 
z. B. vier Griffel von normaler Lange und einen sehr kurzen. Im 
Fruchtknoten waren — nach ein paar Querschnitten zu urteilen — 
nicht mehr als vier Facher normal entwickelt. Die Kelchblatter waren 
kiirzer als die Petalen. Die Blatter waren klein, mit gewéhnlich héch- 
stens ca. 5 cm langer Spreite; an einem Kurztrieb ohne Bliite, der még- 
licherweise hierzu gehdrte, stieg die Lange bis auf 7*/, cm. Die Form 
naherte sich also mehr Mespilus als Form Nr. 1, war aber doch deut- 
lich davon zu unterscheiden. 

Auf demselben Baum gab es ausser der vorigen Form auch einige 
Kurztriebe, die in vielem ihr ahnlich waren aber in einigen Merkmalen 
sich mehr Mespilus naherten und darum als eine dritte Ubergangsform 
aufgefasst wurden. Blatter und Bliiten (Fig. 1 e) waren etwas grésser 
als bei der zweiten Form, die Blatter hatten eine bis ca. 8 cm lange 
Spreite, und die Bliiten zeigten ca. 4°*/, cm Durchmesser. Die Zahl der 
Staubgefasse war in einer Bliite 30. Besonders unterschied sie sich 
ferner von Form Nr. 2 darin, dass die Bliiten fiinf ungefahr gleichlange 
Griffel und fiinf dem Anscheine nach normal entwickelte Facher im 
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Fruchtknoten hatten. Die Kelchblatter waren ebensolang wie die Blu- 
menblatter. 

Diese Form naherte sich also Mespilus sehr stark. Ausser dieser 
gab es aber noch eine, die eigentlich in allen wichtigeren botanischen 
Eigenschaften mit Mespilus iibereinstimmte, aber doch durch ihren 
allgemeinen Habitus nicht als echter Mespilus erschien, sondern auch 
als eine Ubergangsform, eine vierte solche, die Mespilus sehr nahe 
stand (Fig. 1f). Sie erschien in einigen Kurztrieben auf der Dardari- 
Partie des urspriinglichen Asnieresi-Baumes, also auf derselben Unter- 
lage wie Form Nr. 2 und Nr. 3. Die Triebe gingen von den Ausseren 
Teilen von ein paar Zweigen aus. Die Bliite hatte nicht ganz 5 cm 
Durchmesser, d. h. sie war beinahe ebenso gross wie die Bliiten der 
echten Mispel an diesem Baum, die kaum mehr als 5 cm Durchmesser 
hatten. Die Kelchblatter waren langer als die Blumenblatter, es gab 
fiinf Griffel, der Fruchtknoten war normal 5-facherig, und auch in 
anderer Beziehung herrschte grosse Ubereinstimmung mit Mespilus. 
Einzelne petaloide Staubgefasse traten auf. Eine Abweichung von Mes- 
pilus zeigte sich in der Form und Gréosse der Blatter; sie waren kleiner, 
gleichmassiger breit, nicht so deutlich in der oberen Halfte breiter und 
schienen auch festeren Bau zu haben. Die wohl entwickelten Blatter 
hatten eine Spreite von bis ung. 8 oder 9 cm Lange, die grésste Breite 
betrug etwa 3 cm, héchstens 32 mm. An einem Mespilus-Zweig auf 
demselben Baum erreichte die Lange der Blattspreite bis ca. 10 cm, die 
Breite ca. 4 */, cm, héchstens 48 mm. Die Linge war also etwas grésser, 


wenn auch nicht viel, die Breite wich mehr ab, und besonders dadurch, 


dass die grésste Breite bei Mespilus mehr gegen den oberen Teil des 
Blattes verschoben ist, entstand, ebenso wie an der Bliite, ein habitueller 
Unterschied, der zur Folge hatte, dass die Form als ein besonderer 
Ubergangstypus aufgefasst wurde. 

Auch auf dem Exemplar von Crategomespilus Dardari wurde ein 
Kurztrieb angetroffen, der an Form Nr. 4 erinnerte. Die Bliite hatte 
fiinf Griffel und hinausragende Kelchzipfel wie bei Mespilus, aber die 
Blatter waren kleiner und die Kelchzipfel nicht so weit hinausragend 
wie bei diesem. 

Nun entstand die Frage, ob die im Vorstehenden beschriebenen 
Formen wirklich auch in ihrer anatomischen Zusammensetzung Zwi- 
schenformen zwischen Crategomespilus Dardari und Mespilus germa- 
nica oder nur zufallige Variationen von diesen waren und denselben 
inneren Bau wie diese hatten. Letztere Méglichkeit kénnte man sich ja 
denken; HABERLANDT (1935) hat gezeigt. dass die Crategomespilus- 
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Zweige in gewissen Merkmalen eine grosse Variation von den basalen 
Partien gegen die Spitze zu aufweisen, sodass hier die eine, dort die 
andere Art mehr dominiert, und die beobachteten Verschiedenheiten 
kénniten ja dieser Art sein. Zur Klarlegung der Verhaltnisse ist daher 
eine anatomische Untersuchung der Triebe erforderlich. Dass wenig- 
stens die Epidermis von Mespilus germanica gebildet wird, ist schon 
durch makroskopische Beobachtungen, z. B. tiber die Behaarung der 
Blatter, bewiesen. Wahrscheinlich wurde auch wenigstens noch eine 
Zellschicht im Vegetationspunkt ausser des Dermatogens von Mespilus 
gebildet, wie bei Crategomespilus Dardari, da die verschiedenen For- 
men ja wenigstens ebenso Mespilus-déhnlich waren wie dieser. Es han- 
delte sich vor allem darum, festzustellen, ob noch mehr Schichten dieser 
Art sich vorfanden, und wo in solchem Falle die Grenze ging. Um diese 
Frage zu beantworten, machte ich einige anatomische und zytologische 
Untersuchungen der verschiedenen Formen. Nur anatomisch-histologi- 
sche Untersuchungen konnten die Entscheidung nicht liefern, denn wie 
schon MEYER (1915, S. 202) hervorhebt, besteht zwischen den Geweben 
von Crategus monogyna und Mespilus germanica im allgemeinen eine 
sehr grosse Ahnlichkeit. 

Ich entschloss mich deshalb dazu, eine zytologische Untersuchung 
der Vegetationspunkte und der naheliegenden Gewebe vorzunehmen, 
natiirlich auch unter Beriicksichtigung ev. vorhandener anatomischer 
Differenzen. Es wurden daher Knospen von Trieben der vier ver- 
schiedenen Typen sowie einiger bekannten Formen mit Nawaschins 
Fixiermittel fixiert. Nach gehériger Einbettung wurden die Knospen, 
so gut es sich machen liess, langsgeschnitten, damit die verschiedenen 
Schichten der Vegetationsspitze beobachtet werden konnten. Von jeder 
Form erwies sich nur eine Seitenknospe als zu den Untersuchungen 
geeignet, und die Angaben iiber eine Form beziehen sich daher immer 
auf denselben Seitenzweig. Eine Ausnahme macht nur, wie spater er- 
wahnt, Form Nr. 2. Da es sich hier um Seitenknospen der urspriing- 
lich beobachteten Triebe handelte, hatte man offenbar keine Garantie 
dafiir, dass die Zusammensetzung wirklich dieselbe war. Wie spater 
gezeigt werden soll, ging jedoch aus den Untersuchungen hervor, dass 
diese Seitentriebe wirklich von derselben Natur waren wie die Haupt- 
triebe. 

Die Praparate wurden teils mit Gentianaviolett, teils mit Eisen- 
Hamatoxylin gefarbt. Beide Farbungsmittel waren brauchbar, doch 
wurde das letztere spaiter vorgezogen, da die Prophasen sich damit 
besser firbten. Es zeigte sich indessen, dass es nicht so leicht war, die 
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Chromosomen von Mespilus und Crategus zu unterscheiden, wie man 
auf Grund der Ausserung MEYERs (1915, S. 206) hatte glauben kénnen. 
Teils haben beide Arten gleich viele (32 in den somatischen Zellen), 
teils sind sie sehr klein, teils liegen sie, wie der erwahnte Verfasser 
hervorgehoben hat, in der Metaphase gleich einem Knauel dicht bei 
einander, sodass man ihre Form nicht unterscheiden kann. Und auch 
in der Prophase, die laut MEYER bei den beiden Arten deutlich ver- 
schieden sein soll, ist der Unterschied so gering, dass man manchmal 
im Zweifel ist, ob eine Prophase zu Mespilus oder zu Crategus gehort. 
Unter giinstigen Umstanden ist indessen der Unterschied sichtbar: 
Mespilus hat langgestrecktere, Crategus rundlichere Chromosomen. 
Bei starker Farbung kénnen die Chromosomen in diesem Stadium 

bei Crategus ganz kugel- 

formig sein, wahrend 

bei Mespilus wenigstens 

einige in die Lange ge- 

zogen sind (siehe Fig. 2). 
X Bei schwacherer_ Far- 
bung ist deutlich sicht- 
bar, dass die Chromo- 
somen bei Mespilus we- 
nigstens zu grossem Teil 
stabf6érmig sind, aber 
dann scheinen auch die 
Chromosomen von Cra- 
tegus ein wenig in die 
Lange gezogen zu sein. 

Bei Beobachtung der ersten Zwischenform war zunachst ersicht- 
lich, dass der Mantel von Mespilus und der Kern von Crataegus gebildet 
wurde. In einem Schnitt durch eine Vegetationsspitze (Fig. 2), der, 
den Teilungen der zweiten und dritten Schicht nach zu urteilen, ihren 
Rand getroffen zu haben schien, gab es in der Epidermis eines angren- 
zenden Blattes eine Prophase von Mespilus, in grésserer Tiefe in der 
Vegetationsspitze eine Prophase von Cratewgus. Ein anderer Schnitt 
(Fig. 3) zeigt eine Vegetationsspitze mit der ersten Anlage eines Blattes 
der Lange nach durchschnitten. Am tiefsten in der stark geteilten 
Zellengruppe, die besonders fiir die Anlage des Blattes in Anspruch 
genommen isi, sind zwei Prophasen sichtbar, die durch die Lange ihrer 
Chromosomen deutlich als zu Mespilus gehorig sich erwiesen. Nun hat 
LANGE (1933) gezeigt, dass die Blattanlagen zu ihrem grésseren, inneren 





Fig. 2. Form Nr. 1. Schnitt durch den Vegetations- 
punkt. — Vergr. ung. 450. 
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Teil der dritten Zellschicht entstammen. Auch aus dem Bild, in dem 
die mehr oder weniger plasmolysierten Protoplasten eingezeichnet sind, 
wodurch der Zusammenhang der Zellen besser zutage treten diirfte, 
ist zu entnehmen, dass die in starker Teilung begriffene und nicht so 
plasmolysierte Zellengruppe, in der die zwei Prophasen sich befinden, 
zur dritten Schicht gehért. Diese wird also hier von Mespilus ge- 
bildet. 

Auch durch Messung der Grésse der die Vegetationsspitze auf- 
bauenden Zellen kann man Klarheit iiber die Herkunft der dritten 
Schicht bekommen. Wie LANGE (1933, S. 4—5) zeigte, besteht ein 
bestimmter Gréssenunterschied zwischen der dritten Schicht bei Cra- 
teegus und bei Mespilus, bei jenem erhielt er als Durchschnitt zahl- 
reicher Messungen einen Abstand von Aussen- zu Innenwand der 
Zellen von 8,1 u, bei diesem 6,3 u. 
Crategomespilus Dardari schloss 
sich in diesem Fall Crataegus an, 
und dadurch scheint LANGE als 
erster gezeigt zu haben, dass 
diese Chimare wirklich diplo- 
chlamyd ist; friihere Forscher, 
wie MEYER (1915), scheinen mir 
nur bewiesen zu haben, dass 
mindestens zwei Schichten der 
Vegetationsspitze von Mespilus Fig. 3. Form Nr. 1. Schnitt durch den 
gebildet werden. — LANGE (1933, Vegetationspunkt mit der ersten Anlage 
S. 42) hebt auch die Moglichkeit eines Blattes. — Vergr. ung. 565. 
hervor, dass die zweitenaéusserste Schicht Burdonen-Charakter haben 
kann, was jedoch wenig wahrscheinlich ist. 

Nun wurde bei der ersten Zwischenform die antikline Ausdehnung 
der Protoplasten mit dem Messokular gemessen. Es war ja nur ein 
geringes Material, das zu Gebote stand, aber dafiir wurden mehrere 
Zellen in jedem Schnitt itiber die ganze Vegetationsspitze gemessen, 
jedoch mit Ausnahme der sich entwickelnden Blattanlagen. Als Durch- 
schniltszahl der Grésse wurde fiir die fusserste Zellenschicht (15 
Messungen) 9.0 u, fiir die zweitiusserste (14 Messungen) 10,0 , fiir die 
dritte (16 Messungen) 8,7 u erhalten. Die entsprechenden Zahlen — 
fiir die Abstaénde zwischen den periklinen Wanden — betrugen nach 
den Untersuchungen von LANGE fiir Mespilus germanica 9,0, 9,9 und 8,1, 
fiir Crategus monogyna 6,9, 8,7 und 6,3 und fiir Crategomespilus Dar- 
dari 9,0, 9,6 und 6,0. Das Verhaltnis zwischen der ersten und dritten 
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Schicht ist also gar nicht dasselbe wie bei Crateegomespilus Dardari, 
es stimmt viel besser mit dem Verhaltnis bei Mespilus iiberein, und 
auch aus diesem Umstand kann man also den Schluss ziehen, dass die 
dritte Schicht von Mespilus gebildet wird. 

Dann bleibt die Frage zu beantworten, ob mehr als drei Zell- 
schichten der Vegetationsspitze von Mespilus gebildet werden, zunachst 
also, wie die vierte Schicht zusammengesetzt ist. Schon auf Grund der 
allgemeinen Physio- 
gnomie des Sprosses 
méchte man zu der 
Annahme neigen, dass 
es eine nicht mehr als 
triplochlamyde = Chi- 
mire ist, denn die 
Unterschiede von der 
Dardari-Form sind ja 
nicht so gross; und 
die mikroskopische 
Untersuchung _ besta- 
tigt diese Annahme. 
In einer Alteren Blatt- 
anlage befanden sich 
neben dem _ Vegeta- 
tionspunkt (siehe Fig. 
4) einige verschiedene 
Prophasen. Die zwei 
dusseren zeigten durch 
ihre langlichen Chro- 
mosomen —_ deutlich, 





Fig. 4. Form Nr. 1. Schnitt durch ein junges Blatt neben 
dem Vegetationspunkt. — Vergr. ung. 515. dass sie zu Mespilus 


gehorten, sie lagen ja 
auch in dem Teil des Blattes, der aus der ersten und zweiten Periblem- 
schicht hervorgeht, die gréssere Prophase entstammte ganz sicher der 
zweiten. Im Grunde der Anlage lag indessen eine Prophase mit rund- 
lichen, kugelf6rmigen Chromosomen; sie war ganz sicher als eine 
Crateegus-Prophase zu betrachten. Einer tieferliegenden Schicht als der 
vierten in der Vegetationsspitze kann sie nicht entstammen; vielmehr 
wire man nach den Analysen von LANGE eher zu der Annahme geneigt, 
dass auch dieser basale Teil aus der dritten Schicht gebildet wiirde. 
Das ist indessen nicht der Fall; die vierte Zelischicht scheint wenigstens 








USER 











EIN PAAR NEUE CRATA=GOMESPILI , 385 





einen Teil der basalen Partie des Blattes zu bilden, und diese Zellschicht 
wird von Crataegus gebildet. 

Nach dieser ersten wollen wir an dieser Stelle die vierte Zwischen- 
form, die unter allen andern der Mespilus-Form am 4hnlichsten ist, 
betrachten. 

Diese Form zeigt schon durch einige anatomisch-histologische 
Eigenschaften ihre hauptsachliche Zusammensetzung. Im Langsschnitt 
einer Triebspitze sieht man, dass das parenchymatische Mark von einem 
Leitgewebe umgeben wird, zuinnerst aus Gefassen mit ring- und spiral- 
formigen Verdickungen bestehend. Man hat die Ansicht ausgesprochen, 
dass diese die Winde der Gefasse von Mes- 5 
pilus im Gegensatz zu Crategus kennzeich- 
nen. So gibt MEYER (1915, S. 211—212) an, 
dass man im sekundaren Holz den Unter- 
schied zwischen Mespilus germanica und 
Crategus monogyna bequem sehen kann, 
da der erstere mit spiralf6rmigen Wand- 
verdickungen versehen ist, die dem letzteren 
fehlen. Nach SEELIGER (1926, S. 509—510) 
ist dies jedoch keine allgemeine Erschei- 
nung; die spiralf6rmigen Verdickungen k6én- 
nen auch bei Crategus vorkommen, aber in’ C 
quantitativer Hinsicht besteht ein Unter- 
schied. In dén primaren Gefassen, unmittel- 
bar unter der Vegetationsspitze, konnte ich 











nun auch spiral- und ringférmige Verdik- Fis. 5. 


Tiipfeltracheiden von 
: : ? . : : - Mespilus germanica (a), Cra- 
kungen sowohl bei Mespilus wie auch bei hijee seameggiin (2), Form 


Crateegus beobachten. (Ausserhalb dieser Nr. 4 (c). 

pflegen netzformig verdickte Gefasse vorzu- 

kommen.) Bei Cratcgus sind sie jedoch sporadisch und scheinen nur im 
Zusammenhang mit dem Leitgewebe, das nach einem Blatt fiihrt, auf- 
zutreten. Bei Mespilus sind sie auch unter den Blattanlagen am reich- 
sten entwickelt, kommen aber auch in den iibrigen Teilen in kleinerem 
Umfang vor. Das ist auch bei Form Nr. 4 der Fall, und man kann also 
sehen, dass die Mespilus-Gewebe bis in den Centralzylinder hinein sich 
erstrecken und seinen dussersten Teil bilden. 

Wie verhalt es sich dann mit dem inneren Teil, der dem Vegeta- 
tionspunkt zunachst als ein parenchymatisches Mark ausgebildet ist? 
Seine Zusammensetzung wird auch durch eigenartige Wandverdik- 
kungen erhellt, die weiter hinab im Stamm, in grésserem Abstand von 
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der Vegetationsspitze auftreten. Die parenchymatischen Zellen gehen 
hier in eine Art von Tiipfeltracheiden iiber, sie bekommen Wandver- 
dickungen mit unregelmissig zerstreuten Léchern, Tiipfeln. Solche 
Zelien kommen sowohl bei Crategus wie bei Mespilus — bei ersterem 
vielleicht etwas reichlicher — vor, aber das Aussehen der Tiipfel ist, 
wie aus Fig. 5 hervorgeht, etwas verschieden. Bei Mespilus sind sie 
grésser und langge- 
streckt, bei Crataegus 
klein, rundlich. Bei 
der vierten Zwischen- 
form stimmen sie in 
ihrem Aussehen mit 
Crategus iiberein, 
woraus _hervorgeht, 
dass der innere Teil 
des Centralzylinders, 
das Mark, von Cra- 
tegus gebildet wird. 

Diese Verhaltnis- 
se werden auch durch 
die zytologischen Er- 
gebnisse bestatigt. In 
einem Langsschnitt 
durch die Vegetations- 
spitze (Fig. 6) konn- 
te im inneren Teil, 
x aus dem das Mark 
sal hervorgeht, eine Me- 
taphase _ beobachtet 
werden, in der die 
Form der Chromoso- 
men  aussergewohn- 
licherweise hervortrat, 
teils weil sie im Zugriff standen sich zu trennen, und teils weil die Kern- 
spindel so gross war und sich auf mehrere Schnitte verteilte. Die Chro- 
mosomen waren rundliche, typische Crategus-Chromosomen. In einer 
der fiinften Zellschicht von aussen entstammenden Zelle war eine Telo- 
phase sichtbar, in der man noch die langliche Form der Chromosomen 
sehen konnte; diese Zelle war also von Mespilus gebildet. Auch eine 
deutliche Mespilus-Prophase war in einigem Abstand vom Vegetations- 








Fig. 6. Form Nr. 4. Schnitt durch den Vegetations- 
punkt. — Vergr. ung. 530. 
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punkt sichtbar, in einem prokambialen Gewebe, das ganz sicher der 
vierten Schicht entstammen musste. Nun fragt es sich, ob mehr als die 
fiinf 4ussersten Schichten der Vegetations- 
spitze von Mespilus gebildet werden. Dies 
scheint nicht der Fall zu sein. Nach dem 
in Fig. 7 abgebildeten Schnitt und auch 
nach anderen zu urteilen, wird das pro- 
kambiale Gewebe, aus dem das Leitge- 
webe im Aussersten Teil des Centralzylin- 
ders hervorgeht, von der vierten und fiinf- 
ten Zellschicht gebildet, wahrend die tiefer 
liegenden das Mark bilden. Und da ana- 
tomische Eigenschaften das erstere als 
von Mespilus, das letztere als von Crate- 
gus gebildet kennzeichnen, miissen wir 
also feststellen, dass fiinf Schichten und 
nicht mehr zu Mespilus gehéren. Auch Fig. 7. Anlage des prokambialen 
soll hervorgehoben werden, dass bei die- Gewebes neben dem Vegetations- 
; . = as eer punkt. Crategomespilus Dardari. 
ser Form die fiinf dussersten Schichten —~ Vaan: wag: 00k 
regelmassige Schichten bilden, wahrend 

sonst nur vier solche Zellschichten vorzukommen pflegen und die fiinfte 
in unregelmassig geordnete Zellen aufgelést erscheint. 

Es verbleibt die zweite und die dritte Zwischenform zu besprechen. 
Zufolge ihrer intermediaren Stellung zwischen der ersten und der vierten 
hat man Grund zur Annahme, dass 
entweder die eine drei Schichten von 
Mespilus in der Vegetationsspitze hat 
und die andere vier, oder auch dass 
die eine vier und die andere fiinf, oder 
m6glicherweise auch dass beide vier 
aufweisen. 

In Schnitten durch den Vegeta- 
tionspunkt der zweiten Zwischenform 
konnte ich gerade hier keine Zelltei- 
lung finden, die Auskunft tiber die Fig. 8. Form Nr. 2. Teil eines 
Zusammensetzung geben konnte. In Prokambium-Stranges (Vergr. ung. 
den prokambialen Geweben unmittelbar a a ee — a 
daneben gab es indessen in einem - 

Schnitt eine solche. Es war eine Metaphase, die von der Seite zu sehen 
war, und die, obgleich die Mehrzahl der Chromosomen dicht aneinander 
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gehauft lag, doch dadurch sich als zu Mespilus gehérig erwies, dass ein 
paar lange Arme herausragten (Fig. 8). Sie lag in der Mitte des pro- 
kambialen Gewebes, jedoch in seiner dusseren Halfte, und zeigte also, 
dass noch so weit nach innen Mespilus die Gewebe bildete. Der aussere 
Teil des Prokambiums wird demnach von Mespilus gebildet. Und da, 
wie friher erwahnt, das prokambiale Gewebe aus der vierten und 
fiinften Zellschicht der Ve- 
getationsspitze hervorzugehen 
scheint, muss_~ die vierte 
Schicht von Mespilus gebildet 
werden. 

Wie steht es dann mit 
der fiinften Schicht? Da mein 
Material hiertiber keine Aus- 
kunft gab, wurde es im fol- 
genden Frithjahr durch ein 
paar Sprossspitzen der damals 
herauswachsenden Seitentrie- 
be erganzt. Diese waren Lang- 
triebe. In einem Schnitt durch 
einen von ihnen waren in der 
Vegetationsspitze ein paar 
Prophasen in den betreffen- 
den Schichten sichtbar. — In 


x ie einer Ausseren Schicht, der 
x zweitaussersten, lag in einem 
anderen Schnitt durch die- 

selbe Vegetationsspitze eine 

deutliche Mespilus-Prophase. 


Fig. 9. Form Nr. 2. Schnitt durch den Vege. —~ Diese tiefer-liegenden Pro- 
tationspunkt. — Vergr. ung. 600. phasen waren leider nicht 


besonders deutlich. Fig. 9 
zeigt, wie sie mir schienen. Die eine von ihnen (X) war ganz sicher eine 
Crategus-Prophase. Die andere (XX) schien eine Mespilus-Prophase 
zu sein. Die erstere lag ganz nahe unter der vierten Zellschicht und 
zeigte also, dass das Mespilus-Gewebe nicht tiefer als bis in diese reichte. 
Die letztere entstammte wohl der vierten Schicht; doch schien mir dies 
nicht sicher zu sein, ja, auch nicht, ob es sich wirklich um eine Mespilus- 
Prophase handelte. Aber mit Riicksicht darauf, dass in einem anderen 
Seitentrieb von einem Kurztrieb der zweiten Zwischenform die vierte 
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Zellschicht sich als zu Mespilus gehérig erwiesen hatte, muss dies wohl 
auch hier der Fall und diese Form daher tetraplochlamydisch sein. 

Da die dritte Zwischenform intermediaér zwischen einer Form mit 
vier Mespilus-Zellschichten im Vegetationspunkt und einer mit fiinf ist. 
muss man annehmen, dass sie entweder vier oder fiinf solche Zell- 
schichten hat. Welches von beiden der Fall ist, ist nicht leicht zu ent- 
scheiden; es gibt Tatsachen, die fiir die eine, wie auch solche, die fiir 
die andere Alternative sprechen. Einerseits kommen auch im inneren 
Teil des Prokambiums Mespilus-Prophasen vor, die andeuten, dass die 
Form derselben Art wie die vierte ware, andrerseits war in der hier 
leider schrag geschnittenen Vegetationsspitze eine Anaphase mit kleinen, 
rundlichen Chromosomen zu finden, die so dusserlich lag, dass man sie 
fiir der vierten oder fiinften Schicht entstammend halten méchte. Nach 
dieser Beobachtung zu urteilen, sollten also von Mespilus héchstens vier 
Schichten gebildet werden. Médglicherweise ist es so, und der Unter- 
schied im Aussehen gegeniiber der anderen Form ist nur darauf zuriick- 
zuftihren, dass diese vier Schichten hier tiefer gehen und das ganze 
Prokambium bilden. Wie es sich verhalt, kann jedoch mit dem vor- 
liegenden Material nicht sicher entschieden werden, was ja auch nicht 
so wichtig ist, da die Form jedenfalls keine neue Kombination darstellt, 
sondern entweder zu der zweiten oder der vierten gehdért, entweder 
tetraplo- oder pentaplochlamydisch ist. 

Ich kann also nur zu dem Schluss kommen, dass die beobachteten 
Formen Periklinalchimaren von anderer Zusammensetzung sind als 
Crategomespilus Dardari und Asnieresi, und dann scheinen sie zu drei 
verschiedenen Typen zu gehéren mit beziehungsweise drei, vier und 
fiinf Schichten von Mespilus zudusserst in der Vegetationsspitze. Nun 
verhielt es sich zwar so, dass die anatomischen und zytologischen Unter- 
suchungen nicht an den bliihenden Kurztrieben selbst sondern an Seiten- 
trieben derselben ausgefiihrt wurden, und man konnte ja, wie friiher 
erwahnt, nicht sicher sein, dass diese denselben Bau zeigten. Am 
ehesten méchte man wohl an die Méglichkeit denken, dass in ihnen die 
Zahl der Mespilus-Schichten gegeniiber dem Mutterzweig zugenommen 
haben kénnte. Da sie indessen nicht grésser war, als dass sie sukzessiv 
von drei bis auf vier und fiinf stieg, wahrend der Hauptzweig gleich- 
zeitig immer Mespilus-ahnlicher wurde, war kein Grund zu einer solchen 
Annahme vorhanden. Man méchte im Gegenteil am ehesten dazu 
neigen, eine stérkere Zunahme der Zahl der Mespilus-Schichten zu er- 
warten, da der Ubergang zu Mespilus an den bliihenden Zweigen in vier 
Schritten vor sich zu gehen schien, iiber vier Zwischenformen, und nicht 
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nur in drei. Unter allen Umstanden waren die Seitentriebe Periklinal- 
chimaren von der angegebenen Zusammensetzung, und man hat dann 
allen Grund anzunehmen, dass die Hauptzweige das auch waren. — 
Um die Konstanz der Seitentriebe zu kontrollieren, markierte ich im 
Sommer 1935 einige Kurztriebe der verschiedenen Formen und beob- 
achtete im Sommer 1936 die Seitenzweige derselben. An diesen waren 
jedoch leider keine Bliiten zu finden — die Baume bliihten in diesem 
Jahr tiberhaupt weniger reich. Die Beschaffenheit der Blatter sprach 
nicht gegen eine Identitaét von Seiten- und Hauptzweig. 

Schon friiher sind verschiedene andere Crategomespili als die 
beiden bekanntesten Asnieresi und Dardari beschrieben worden. Schon 
bei der Entdeckung dieser Formen in Bronvaux bei Metz wird tiber 
eine dritte, am gleichen Orte entstandene Form berichtet, Cr. Jouini 
(NOLL, 1906, S. 22). Nach spateren Angaben (MEYER 1915, S. 230) 
scheint diese sich jedoch kaum von Cr. Asnieresi zu unterscheiden, son- 
dern nur auf etwas andere Weise entstanden zu sein. 

Bei ein paar spateren Gelegenheiten sind indessen an anderen 
Orten neuentstandene Cratwgomespili entdeckt worden, die meistens 
eigene Namen erhalten haben. SEELIGER (1926, S. 514) gibt eine Uber- 
sicht tiber diese. Es sind ausser den friiher erwahnten erstens zwei, 
Cr. Bruni und Bonnieri, die im Jahre 1906 in Lagrange bei Saujon ent- 
deckt wurden, und eine dritte hinsichtlich ihrer Zusammensetzung unbe- 
kannte Form ohne Namen, die 1909 am gleichen Orte beobachtet wurde, 
und wie die beiden anderen von DANIEL 1909 beschrieben worden ist. 
Ferner ist ein Crateegomespilus, Manaresii genannt, im Jahre 1913 in 
Tomba bei Sta. Lucia, Forli, Italien, entdeckt worden, und endlich einer, 
Cr. Langei, im selben Jahr in Anzig bei Metz. Es sind also 7 oder 8 
verschiedene Formen beschrieben worden. 

Ein naheres Studium dieser Chimaren ergibt indessen, dass sie alle 
— soweit bekannt — entweder Crategomespilus Asnieresi entsprechen 
(so Cr. Bruni, Manaresii und Langei) oder auch Dardari (so Cr. Bon- 
nieri), also wahrscheinlich haplo- oder diplochlamydisch sind (eine 
Form ist jedoch, wie erwahnt, nicht naher bekannt), und die Ab- 
weichungen, die sie aufweisen, sind nicht auf verschiedene anatomische 
Zusammensetzung zuriickzufiihren, sondern darauf, dass die Kompo- 
nenten in den verschiedenen Fallen nicht ganz iibereinstimmenden Arten 
oder Formen angehéren. Namentlich von dem formenreichen Crategus 
monogyna scheinen in den einzelnen Fallen verschiedene Formen vor- 
gekommen zu sein, in einem Fall (Cr. Langei; siehe SEELIGER, 1926, 
S. 512 ff.) ist er méglicherweise durch Cratcegus oxyacantha ersetzt 
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worden. Eine Chimiare, die mehr als zwei Mespilus-Schichten im Vege- 
tationspunkt besitzt, ist friiher nicht sicher bekannt gewesen. 

Die im Vorstehenden beschriebenen Crategomespili unterscheiden 
sich also in ihrem anatomischen Bau von den friiher bekannten, die zu 
dem haplochlamydischen Asnieresi-Typus oder dem diplochlamydischen 
Dardari-Typus gehéren. Sie werden auch durch ihre Unbestandigkeit 
gekennzeichnet, und sind daher am richtigsten nur als Ubergangsformen 
zwischen Cr. Dardari und Mespilus zu betrachten. Die Kurztriebe, die 
zu den Ubergangsformen gehéren, scheinen zwar wenigstens von einer 
gewissen Bestandigkeit zu sein, wie vorstehend bei einem Vergleich 
zwischen Haupttrieben und Seitentrieben hervorgegangen ist. Die Lang- 
triebe dagegen tragen ihrer Lange nach verschiedene Kurztriebe; an der 
Basis kénnen Ubergangsformen auftreten, weiter gegen die Spitze zu 
Mespilus-Triebe. Auf dieses Verhalten, das offenbar darin seinen Grund 
hat, dass die Seitenzweige der Langtriebe ziemlich oberflachlich und 
ubrigens in verschiedener Tiefe angelegt werden, wihrend die Seiten- 
triebe der Kurztriebe in grésserer Tiefe angelegt werden, ist es zuriick- 
zufiihren, dass die Ubergangsformen nur auf einzelnen Kurztrieben und 
nicht in grésseren Partien vorkommen. 

Zufolge dieser ihrer Unbestandigkeit und Natur von Ubergangsfor- 
men mag es fraglich erscheinen, ob die beschriebenen Formen mit 
eigenen Namen belegt werden sollen; vielleicht ist dies unnétig. Wenn 
es indessen von Nutzen sein kénnte, um Verwechslungen zu verhindern 
usw., ware es vielleicht am besten, diesen Periklinalchimaren von an- 
derem anatomischen Bau beschreibende Namen zu geben statt der von 
Eigennamen abgeleiteten, die den verschiedenen haplo- und diplo- 
chlamydischen Formen verliehen sind. Solchenfalls méchte ich vor- 
schlagen, dass die triplochlamydische Form Nr. 1 Crategomespilus 
macrantha genannt wird, Form Nr. 2, die als tetraplochlamydisch an- 
zusehen ist, Cr. intermedia und Form Nr. 4, die ich fiir pentaplo- 
chlamydisch halte, Cr. Pseudomespilus. 

Diese drei Chimiaren bilden also mit den zwei friiher bekannten 
Typen eine fortschreitende Ubergangsserie zwischen Crategus mono- 
gyna und Mespilus germanica, ahnlich jener, die WINKLER (1908, 1909, 
1935 usw.) in der Gattung Solanum zwischen S. nigrum und S. lycoper- 
sicum beschrieben hat. Doch sind bis jetzt keine Burdonen wie hier 
beobachtet worden, mit zwischen den Elternarten intermediaren Zellen. 
Es ist ja auch sehr schwierig, solche bei dem Ubergang zwischen Cra- 
tegus monogyna und Mespilus germanica festzustellen, da diese Arten 
dieselbe Chromosomenzahl haben. In einer Hinsicht weisen die ver- 
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schiedenen Crategomespili einen bestimmten Unterschied von den 
Solanum-Chimaren auf, und zwar darin, dass bei allen dieselbe Art 
den Mantel und die andere den Kern bildet, wihrend bei Solanum die 
beiden Komponenten verschiedene Lage zu einander einnehmen kénnen. 
Worin der Grund dieser Einseitigkeit der Crategomespilus-Formen liegt, 
lasst sich schwer entscheiden. Man k6nnte sich vorstellen, dass sie 
zufalliger Art ware, und nur darin ihren Grund hatte, dass Mespilus 
wohl oft auf Crategus gepfropft wird, aber nicht umgekehrt Crategus 
auf Mespilus, und dass die Art, die die Unterlage bei der Pfropfung 
bildet, auch leichter zum Kern in einer herauswachsenden Periklinal- 
chimare wiirde. 

Im allgemeinen sind die Solanum-Chimiren WINKLERs so entstan- 
den, dass Chimaren mit Solanum lycopersicum-Mantel, wie S. tu- 
bingense, nach Pfropfung von Tomate auf Nachtschatten, Chimaren 
mit Solanum nigrum-Mantel, wie S. Gertnerianum, dagegen nach Pfrop- 
fung von Nachtschatten auf Tomate aufgetreten sind (WINKLER, 1908, 
1909). Eine Chimiére der letzteren Art, S. Koelreuterianum, ist jedoch 
nicht nur nach Pfropfung von Nachtschatten auf ‘Tomate — so in drei 
Fallen —, sondern auch — in einem Fall — nach der umgekehrten 
Pfropfung entstanden (WINKLER, 1909, S. 335). Die als Pfropfreis be- 
nutzte Art braucht also nicht immer den Mantel zu bilden. Es ist wohl 
zwar das gewohnlichste, und es ist méglich, dass die Verhialtnisse bei 
Crategomespilus damit zu erklaren sind. Es ist indessen auch méglich, 
dass zufolge einiger unbekannten speziellen Eigentiimlichkeiten der 
beiden Arten Crategus monogyna und Mespilus germanica eine Ver- 
wachsung im Vegetationspunkte nur dann médglich ist, wenn die eine 
Art, Mespilus, die A4usserste Schicht, bzw. die fiiussersten Schichten bildet. 
wahrend ein Crateegus-Mantel nicht iiber einem Mespilus-Kern existieren 
kann, vielleicht von ihm zersprengt wiirde. 

Durch die Tatsache, dass die neubeschriebenen Formen Periklinal- 
chimaren sind, kann ein Teil ihrer Eigentiimlichkeiten erklart werden. 
So diirfte z. B. das oft ziemlich reichliche Vorkommen petaloider Staub- 
gefasse — vielleicht bei Cr. intermedia besonders haufig — durch zwei 
gegen einander streitende Tendenzen erklart werden kénnen, die eine 
vom Mantel, die andere vom Kern herrtihrend. Ich denke mir, dass 
durch Einwirkung der ausseren Schichten zahlreiche Anlagen zu Staub- 
gefassen entwickelt werden, wie bei Mespilus, aber durch eine allgemeine 
Beeinflussung des Crategus-Kerns auf die Entwicklung ein Teil von 
diesen zu Blumenblattern umgewandelt wird, sodass die Zahl der Staub- 
gefasse oder vielleicht eher das Verhaltnis zwischen der Zahl der Staub- 














EIN PAAR NEUE CRATA:GOMESPILI 393 





gefasse und der der Blumenblatter mehr mit dem bei dieser Art vor- 
kommenden tbereinstimmt. 

Ein Umstand, der indessen nicht leicht zu erklaren ist, ist die Ver- 
schiedenheit zwischen denselben Crategomespilus-Formen am Dardari- 
und Asnieresi-Baum, ebenso wie die Verschiedenheit zwischen den 
Mespilus-Trieben auf diesen. Da die beiden Baume in den Botanischen 
Garten zu Lund im Jahre 1910 (von den Baumschulen Alnarps in 
Schweden) eingepflanzt worden sind, zu welcher Zeit kaum andere Cra- 
teegomespili als die urspriinglichen von Bronvaux allgemeiner gekannt 
oder verbreitet waren, miissen die beiden Baume zu diesen gehéren und 
also die Komponentarten in dem einen und anderen Fall identisch 
sein; es kann also keine Differenz geben, die die Verschiedenheit 
der Riickschlage erklart. Als eine andere Erklarung kénnte man sich 
denken, dass die Verschiedenheit der Riickschlagszweige darauf zuriick- 
zufiihren ware, dass die Mespilus-ahnlichen Triebe am Asnieresi-Baume 
nicht vollstandig reiner Mespilus waren, sondern dass es einen Cratagus- 
Rest im Kern gabe, der bewirkte, dass sie Crategus-ahnlicher wurden 
als die Riickschlage des anderen Baumes. Es ist jedoch kaum anzu- 
nehmen, dass es eine Chimaére mit mehr Mespilus-Schichten als 
Cr. Pseudomespilus gibt, und eine solche Annahme wiirde die Ver- 
schiedenheit bei Cr. Dardari am Asnieresi-Baum, seine kleineren Bliiten ° 
usw., nicht erklaren, auch nicht diejenige bei Cr. macrantha auf diesem 
‘Baume. 

MOglicherweise ware eine Erklarung der Unterschiede in der ver- 
schiedenen Entstehung zu finden. Auf dem urspriinglichen Dardari- 
Baume werden die beiden Mespilus-Schichten sicher vom Dermatogen 
und der aussersten Periblemschicht eines Mespilus-Vegetationspunktes 
gebildet. Die Zweige von Cr. Dardari, die am Asnieresi-Baum hervor- 
gebrochen sind, haben indessen ihre beiden Mespilus-Schichten durch 
Verdoppelung des Dermatogens der urspriinglichen Chimiére erhalten, 
und durch weitere Teilungen sind dann die iibrigen Chimaren gebildet 
worden, und in allen stammt das Mespilus-Gewebe von einem urspriing- 
lichen Dermatogen. Es ist indessen gar nicht bekannt, ob dies Bedeu- 
tung haben kann, aber vielleicht ist es denkbar und es sei nur als eine 
moégliche Erklarung der Differenzen erwahnt. 

Es verbleiben manche Probleme der Crategomespilus-Formen un- 
gelést. Eines der interessantesten ist die Frage, in welcher Weise die 
verschiedenen Komponenten so aufeinander einwirken, dass Gewebe, ja, 
ganze Zweige, die von der einen Art gebildet werden, Eigenschaften 
aufweisen k6nnen, die an die andere erinnern, Verhaltnisse, die 

Hereditas XXII. 96 








394 '  HAKON HJELMQVIST 





HABERLANDT in mehreren Abhandlungen (1926, 1934, 1935 usw.) be- 
schrieben und diskutiert hat. Beim Studium dieser Fragen sollte jedoch 
an die Méglichkeit gedacht werden, dass Chimaren der .oben beschrie- 
benen Zusammensetzung vorkommen kénnen. Ganz sicher kénnen die 
im Vorstehenden beschriebenen Formen hie und da wiedergefunden 
werden, wenn es auch nicht immer 7 verschiedene Bliitenformen auf 


demselben Baume gibt. 
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GENETICAL NOTES ON LINARIA, I—II 


BY H. G. BRUUN 


BOTANICAL INSTITUTE, UPPSALA 





I. SPECIES HYBRIDS. A GENERAL SURVEY. 


[* the spring of 1923 the late W. C. F. NEWTON at the John Innes 
Institution, London, started a series of crossings in the genus Linariu 
in the hope of finding suitable material for genetical and cytological 
analysis. When I took over the work later on in the same year the 
experiments mainly aimed at 1) identification and analysis of genetical 
factors within a species (L. Perezii, spartea, saxatilis, supina, and me- 
lanantha), 2) species crossing in the series of forms round L. genisti- 
folia in order to throw light upon the systematic relations of the differ- 
ent forms. 

The latter combinations, however, gave no offspring. The former 
crosses showed segregation in flower colour, size, habit, leaf shape etc. 
The seed production being very high, emasculation easy, the plants 
quickly and easily grown, and the chromosome number low (6), 
L. Perezii, saxatilis, and melanantha at least seem to offer excellent 
material for genetical analysis. 

My chief aim was somewhat different, viz. to find out if inter- 
specific hybridisation could in some way elucidate the systematic ar- 
rangement of the species in the whole genus, and, if possible, to study 
the strange cases of inter-sterility (the para-sterility of BRIEGER) bet- 
ween obviously closely related species which were subsequently found. 

To this effect some 40 species were inter-crossed in 1924 and 1925. 
A good many of these crossings failed, but others gave more or less 
viable species-hybrids. At the same time, TJEBBES (published 1929) 
tried about 30 different combinations between 6 or 7 species, mostly 
the same as mine, but he obtained viable hybrids from only two 
crossings. On the other hand I repeatedly failed to combine in both 
directions L. purpurea with vulgaris, the classical experiment of NAUDIN 
(1865). When I left the John Innes Institution in the autumn of 1925, 
NEWTON was kind enough to look after the 1926 seedlings and gave me 
the main facts. The experiments were subsequently discontinued. 

Of the interspecific combinations made in 1924, 94 set ripe seeds 
which were sown during the winter of 1924—1925. Twenty-six hybrid 
families germinated (Table 1) all of which were new ones. 
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TABLE 1. Artificially produced species hybrids in Linaria. (N. B. 
The mother species is mentioned first.) 


NAUDIN’s hybrid 
Linaria vulgaris X purpurea 


TJEBBES’ hybrids 
L. Hendersonii X genistifolia f. chloraefolia 
L. striata X vulgaris 
New hybrids 
Seedling family 


sanetilioes Parents 
4/25 L. purpurea X repens 
6/25 L. purpurea X dalmatica 
: 24/26 L. purpurea X euxina 
31/25 L. macedonica X purpurea 
20/25 L. vulgaris X macedonica 
34/25 L. vulgaris f. peloria X macedonica 
15/26 L. vulgaris X euxina 
4/26 L. dalmatica X vulgaris 
12/26 L. dalmatica X euxina 
89/25 L. dalmatica X cilicica 
30/25 L. macedonica X dalmatica 
39/25 L. serbica X italica 
37/25 L. repens X italica 
26/25 L. vulgaris X repens 
81/25 L. supina X melanantha 
54/25 L. melanantha X supina 


90/25 L. alpina * melanantha 
76/25 L. saxatilis * Perezii 
: 104/25 L. Perezii X saxatilis 
q 105/25 L. Tournefortii < Perezii 


106/25 L. Tournefortii < saxatilis 

52/25 L. aparinoides * reticulata f. atropurpurea 
58/25 L. reticulata f. ~ maroccana 

60/25 L. spartea X maroccana 

65/25 L. spartea X reticulata f. atropurpurea 

93 25 L. reticulata f. atropurpurea X spartea 


Several of these F,:s gave an F, or back-crosses. Furthermore, the 
different hybrids are, as already pointed out by TJEBBES, often compat- 
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ible with species with which their parents cannot be united. In this 
‘way as many as four Linnean species have been joined together, as is 
the case of the seed family 10/26 (vulgaris < repens) X (purpurea < 
dalmatica). 

This material proved too large for my resources. Some promising 
lines were followed up, others, unfortunately, had to be neglected. It 
is my intention to take up, for this series, a few more or less completed 
lines of study which may be of general interest. A few remarks must, 
I think, be made already here. 

1) The species studied can be divided into four different groups, 
between which no crossing has been successful. I will call them the 
Vulgaris-, the Supina-, the Sazatilis-, and the Maroccana-groups respect- 
ively. L. triphylla, triornithophora, and others fall outside these groups, 
thus the number of groups or sections will be at least six. This group- 
ing corresponds to clear morphological characters. Cymbalaria, Kick- 
xia, and Chaenorrhinum are properly considered as separate genera. 

2) In the Saxatilis- and Maroccana-groups species crossing seems to 
be about as easily effected as intraspecific fertilisation. Less attention 
has been paid to these groups. I have tried to combine them with each 
other and with members of the first groups, but in vain. 

3) In the Vulgaris-group species crossing is more difficult. It is 
a striking fact that if two or more plants (e. g. L. vulgaris) are used for 
the experiments, they may behave differently. Similarly, very few 
crossings have.succeeded both ways. Sterility factors might be the cause 
of these discrepancies. 

4) Some species of the Supina-group, such as L. supina and me- 
lanantha, cross freely, whereas combinalions with others, e. g. L. alpina, 
are rare. 


Il. THE DISTRIBUTION OF SELF-STERILITY IN THE 
GENUS AND RELATED GENERA. 


As to the literature on self-sterility and the cases of inter-sterility 
between closely related forms, reference is made here to BRIEGER’s 
monograph (1930). He introduces the term para-sterility instead of 
self-sterility plus cross-incompatibility. In my opinion »self-para-steril- 
ity» is quite unnecessary, as self-sterility cannot be misunderstood. 

Methods. — The plants to be studied were potted up and placed on 
the tables of an insect-proof greenhouse at the John Innes Horticultural 
Institution, London; as a matter of fact, the same house where the in- 
compatibility experiments of CRANE and LAWRENCE were in progress. 
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The tables were well isolated from the floor so as to keep wood lice 
and ants away, and the pots were kept apart. The self-fertile plants 
fruited quite freely without the help of insects or the wind, but, to 
make security doubly sure, artificial pollination was always carried out 
on at least ten flowers. 

Results. — Very little is published on the distribution of self-sterile 
and self-fertile species in a genus (KNUTH, 1898). Isolated statements 
are found occasionally in the literature but they are often far from 
reliable. Nicotiana, however, is well known, where N. alata, N. For- 
getiana, their hybrid (N. Sanderae), and N. angustifolia are self-sterile 
and all the other species (about 27) self-fertile. 

In Linaria two stages of fertilisation must be distinguished, 1) the 
swelling of the ovary to a capsule and 2) the formation of germinative 
seed. Extensive inter-specific crossing experiments in Linaria and rel- 
ated genera have shown that the pollen of practically every species can 
cause the ovary of a certain species of the same genus to swell. The 
capacity of producing germinative seed, however, is restricted to species 
of the same group or section. The self-fertilised plants, however, behave 
quite differently. The ovary either swells to a capsule containing good 
seed, in which case the plant is self-fertile, or no trace of a change is 
seen (self-sterility). Kickxia elatior alone behaved exceptionally in this 
respect. The selfed plants set what appeared to be good seed which, 
however, dit not germinate. Therefore, for the present, this species is 
considered as being self-sterile. 

The results of these studies are given in Table 2. 


TABLE 2. The distribution of self-sterile and self-fertile species in 


Linaria and related genera. — = self-sterile, + = self-fertile. 
Ref. No. Ref. No. 
09 ee — 012, 013 L. spartea........ —- 
018 LL. perperea ...... — 019 L. aparinoides .... — 
023, 047 L. vulgaris ....... — 021, 041 L. maroccana .... + 
026 L. genistifolia .... — 022 L. maroccana — 
027, 032 L. macedonica.... — 036A L. reticulata ...... + 
028. 060 L. dalmatica ..... — 036B L. reticulata ...... ~- 
029 i SD is eses — 070 L. tristis ......... ~- 
030 SS errr — 016 Ra SE hay neks + 
037 eee — 06 L. supina var. py- 
039 | — oo eer = 
05 L. verticillata ..... — 017, 025 L. melanantha.... + 
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Ref. No. Ref. No. 


031 L. alpina..... —(+) 033, 055 Cymbalariapal- 
069 L. multipunc- as apis — 

1 + 034, 054 C. muralis ... + 
01—04_ ~—sL. anticaria .. — 051 C. hepaticifolia — 
O7A L. Tournefortii — 052 C. aequitriloba — 
07B L. Tournefortii_ + von pe ena se 
014, 015 L. savatilis ... + “ a 

7 pes ..... + 

020, 044 L. Pewee .... 4 040 Ch. origani/o- 
035 L. triphylla + lius ....... —_ 
049 L. triornitho- 042 Kickxia elatine —* 

phora..... — 057 K. spuria .... + 


Among these species, 23 are thus found to be self-sterile, 8 to be 
self-fertile, and 4 species are represented by both kinds. Contrary to 
the conditions in Nicotiana the self-sterile species are thus in the majority 
here. The third group might, very likely, become larger, if more material 
of each species is studied. In this experiment each species is usually 
represented by one or two plants only. 

It should be pointed out that, apart from the Vulgaris-group, the 
self-fertile species are quite evenly distributed over the whole genus. 
Any systematic arrangement is out of the question. 

Instances of pseudo-fertility (EAST and PARK, 1917) have been 
found on several occasions in the self-sterile species. Some of these 
cases will be treated later on in this series. Special mention must be made 
here of L. alpina. In the summer it is entirely self-sterile, but at the 
end of the season it is often a self-fertiliser. : 

The genus Cymbalaria is remarkable. It constitutes a polyploid 
series (HEITZ, 1927; BRUUN, 1932, p. 208), C. pallida and muralis being 
the diploids and the other three species tetra- and hexaploids. It is 
quite a common thing for high polyploids to be self-fertile and their 
diploids to be self-sterile. Here the contrary is the case. 
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TETRAPLOID BARLEY PRODUCED BY 
HEAT TREATMENT 


By A. MUNTZING, G. TOMETORP anv K. MUNDT-PETERSEN 


SVALOF, SWEDEN 


(Preliminary report) 





INTRODUCTION. 


i successful production of tetraploid maize by means of high 
temperature treatment at the time of the first zygotic division 
(RANDOLPH, 1932) compelled the senior author of this article to start 
similar experiment with other cereals. Later on these efforts were 
further stimulated by the results of Dorsey (1936). Working with the 
same method this author succeeded in producing rye and wheat types 
with doubled chromosome numbers. Since 1934 rather strenuous 
efforts have been made at Svaléf to produce tetraploid barley by 
RANDOLPH’s method*. On a minor scale wheat and rye were also 
included in the experiments. A total of about 1500 ears have been 
treated with high or, in some cases, with low temperature. Up to 
now, however, the results have been mainly negative, but recently a 
strain of tetraploid barley was actually secured. A brief report con- 
cerning the production of this type will be given below. 

In maize a low but regular frequency of tetraploids was obtained 
by subjecting the entire plants or the female inflorescenses to tem- 
peratures varying between 40° and 45° C. This treatment was in most 
cases undertaken 27—30 hours after the controlled pollination. In 
barley the anthers generally dehisce at an carly stage and in order to 
make controlled pollinations it is necessary to emasculate the flowers 
at a rather early stage. In the beginning of the experiments the plants 
were subjected to temperatures varying between 40° and 47° C. about 
20 hours after artificial pollination. From embryological investigations 
it was later ascertained that 18 hours was a more appropriate interval 
between pollination and heat treatment. The plants were treated in 


1 This work was carried out at the Cyto-genetic Department of the Svaléf 
Plant Breeding Institute under the guidance of the senior writer. Several persons 
working permanently or temporarily at this department have taken part in the heat 
treatment work. We wish to express our sincere gratitude to Miss E. SCHGN, Miss 
H. NORDENSKIGLD, Miss M. PALM and Mr. T. FREDHOLM for valuable cooperation. 

Hereditas XXII. 27 
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an electrically heated thermostat. Moisture, produced by electrically 
heated water, was driven into the thermostat by a fan. It was soon 
found that under the experimental conditions given the castrated ears 
were unable to stand the high temperatures, not a single seed being 
obtained. Further, it was found necessary to treat the ears locally 
instead of exposing the entire plants to the high temperature. Con- 
sequently, since controlled pollinations and treatment with high tem- 
peratures could not successfully be combined, uncastrated ears had to 
be used. By picking out a few anthers now and then from the ears 
to be treated, the time of spontaneous self-pollination was ap- 
proximately determined. To secure, as far as possible, a simultaneous 
pollination in different flowers, the ears were then gently rubbed 
between the fingers. Most of the material treated was grown in a 
greenhouse under electric light and the treatments were performed 
during the spring or autumn. 


RESULTS. 


Though on an average seed production of heat treated ears was 
rather low a reasonable amount of seed was obtained in the way de- 
scribed above. As already mentioned, the ears were treated by tem- 
‘ peratures varying from 40° to 47° C. Treatments were given once, 
twice or in a few cases three times at intervals of about two hours 
between each treatment. The ears were exposed to the high tem- 
perature during a total period of from 10 to 90 minutes. Naturally, 
seed production was on the average found to be inversely proportional 
to the degree. of temperature and the duration of the treatment but 
was also influenced by the vigour of the plants. 

To give an example, the following seed production was obtained 
from such ears as had all been treated twice, the total duration of 
treatment being 30 minutes: 


a) Temperature (C.) ...... -  # 43° 44° 45° 46° 47° 
b) Number of ears ........ ; BF 92 39 15 2 35 
c) > » seeds obtained: 118 272 24 7 0 6 
ee re a 2.06 O62 0,7 O,0- 0,17 


The number of seeds per ear decreases from 3,19 to 0,17 as the tem- 
perature increases from 42° to 47° C. 

The seeds harvested were divided into two groups, the first group 
being obtained after rather extreme treatment, the second group con- 
sisting of seeds from ears less severely treated. The seeds of the first 
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category were germinated in Petri dishes and root tips were fixed from 
all the resulting plants. The other seed category was sown directly 
in the field and the resulting plants were observed for the purpose of 
detecting tetraploid plants or sectors possibly occurring. 

The result of the cytological studies showed that most of the plants 
from heat treatment had the normal chromosome number. In addition 
to these, however, a considerable number of plants (42 in all) proved 
to be chimerical. In the root tips of such plants tetraploid sectors of 
different sizes were found, and in a few cases the entire roots seemed 
to have 28 chromosomes instead of 14. That this chimerical structure 
was caused by the previous heat treatment was evident from two facts: 
a) Root tips from untreated conirol plants (81 root tips from about 
40 plants) were entirely without such sectors; b) The plants observed 
to have root chimeras often came from the same special ear. For in- 
stance, ear No. 393, which had been treated twice (30 minutes al- 
together) at a temperature of 43° C, gave a progeny of eleven plants. 
Of these at least 7, possibly 8, had a more or less pronounced chimerical 
structure, the others being normal. Presumably, this ear (as well as 
several others, giving a similar progeny) had been treated somewhat 
too late, the embryos already being multicellular when subjected to 
the high temperature. 

The occurrence of tetraploid root sectors indicated the possibility 
that also pari of the shoots might be tetraploid. No such shoots were 
found however. Progeny was raised from most of the chimerical 
plants and was tested with a negative result, partly by direct chro- 
mosome counts, partly by morphological observations in the field. In 
several cases the plants found to have chimerical roots at an early 
stage were re-examined later on. Without exception all the root tips 
were now found to be normal. Consequently, in chimerical plants the 
tetraploid sectors cannot successfully compete with the normal diploid 
tissue. — It should be mentioned that tetraploid roots and sectors 
were also produced by heat treatment of germinating seeds. But also 
in this category of chimerical plants no tetraploid shoots could be 
detected. 

The hope of getting tetraploid barley was considerably raised when 
in the autumn of 1935 a slide was examined, showing complete tetra- 
ploidy in three root tips (cf. MUNTZING, 1935, p. 317). The root tips 
of a sister plant (from the same treated ear) were almost entirely tetra- 
ploid. Unfortunately, however, the examination of these slides had 
been delayed by other necessary work and it was found that in the 
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meantime one of the plants in question had died and of the other only 
one weak shoot was left. In the autumn of 1935 this plant was placed 
in the greenhouse and cultivated under electric light. In spite of every 
effort, however, it died before setting any seeds. — In the same autumn 


FY aN 


Figs. 1—4. Somatic plates of diploid and tetraploid Hordeum sativum. — 
Fig. 1, 2n — 14; fig. 2, 2n — 28; fig. 3, 2n — 30; fig. 4, 2n — 27. — X 3000. 


a plant of Triticum turgidum obtained by treatment with low tem- 
perature was observed to have doubled chromosome number in the 
roots (2n = 56) but this seedling did not survive the winter either. 
True tetraploid plants, however, were obtained one year later. Last 
summer several hundred barley plants (»Opal B») were grown for ob- 
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servation in the field. Among this material were some daughter plants of 
ear No. 622. This ear was treated in the end of April 1935, receiving 
45° C. for 30 minutes (only one treatment). Five seeds were harvested 
but were not ripe in time to be included among the material germinated 
in May 1935. The seeds were instead sown directly in the field in 
May 1936. 

One of the resulting plants was observed to differ somewhat in 
appearance from the other plants and was therefore marked in the 
field. For this observation we are greatly indebted to Mr. K. G. 
von SyDOw, practical assistant at the Institute of Genetics. The plant 
was later on transplanted into the greenhouse for the purpose of 
obtaining ripe seeds. About fifty seeds were harvested. — In the autumn 
of 1936 fourteen of these seeds were germinated and gave eleven seedlings. 
Root tips of these seedlings were fixed in chromacetic formalin and the 
chromosome numbers determined. Two of the fixations were without 
sufficiently good divisions but in the remaining nine plants the chro- 
mosome number could be determined and was found to vary between 
27 and 30. Four plants had 2n = 28 (Fig. 2), four plants 2n = 27 
(Fig. 4) and one individual 2n = 30 (Fig. 3). These chromosome num- 
bers were determined without the slightest difficulty, several plates in 
each slide giving the same number. As all of these plants had ap- 
proximately or exactly the tetraploid chromosome number and, further, 
as there was no trace of diploid cells or sectors, the mother individual 
must also have been tetraploid. Consequently, it may safely be con- 
cluded that a new tetraploid type of barley has been produced as a 
result of the heat treatment. 

The properties of this new type remain to be studied. At present 
it can only be stated that at least part of the tetraploid individuals are 
partially fertile, since the plants cytologically examined represent the 
second tetraploid generation. Secondly, the variation in chromosome 
number shows that meiosis in the mother plant was irregular. This is 
certainly due to the presence of quadrivalents. The tetraploid maize 
strains, studied by RANDOLPH (1935) have also a somewhat oscillating 
chromosome number, only about half of the plants in each generation 
having the typical number 40. This variation in chromosome number, 
however, seems to have little effect on fertility and viability. — In 
experimental autotetraploids fertility is generally more or less reduced 
(cf. MUNTZING, 1936, pp. 313—320) but different species react quite 
differently in this respect. In maize the reduction of fertility seems to 
be unusually slight (5—20 per cent; RANDOLPH, 1. c.) and from a 
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practical point of view this reduction is compensated by a considerable 
increase in the seed size (about 50 per cent). 


The possible practical importance of tetraploid barley will largely 


depend on the degree of fertility reduction. Future cyto-genetic studies 
will illucidate this point as well as many other theoretical and practical 
problems connected with the production and properties of tetraploid 
barley. 


Svaléf, Cyto-genetic Department of the Swedish Seed Association, 


December 1936. 
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